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(Aus dem Botanischen Institut der Universitat Kiel.) 


UBER DAS WACHSTUM DER ANTIPODENKERNE 
VON CALTHA PALUSTRIS. 


Von 
Ina GRAFL. 
Mit 3 Textabbildungen (15 Einzelbildern.) 
(Eingegangen am 12. Dezember 1940.) 


Einleitung. 

Es kann nunmehr als eine allgemeine Erscheinung im Pflanzenreich 
angesehen werden, daB bei der Ausdifferenzierung der Gewebe der 
somatische Chromosomensatz in einzelnen Zellgruppen vervielfacht wird. 
Mannigfach sind die Wege, die hierbei eingeschlagen werden. Es kénnen 
einmal Kernteilungen ohne folgende Zellteilungen ablaufen — dieser 
Vorgang ist schon lange bekannt. Die Zelle wird infolgedessen mehr- 
kernig oder, wenn es zu einer Verschmelzung der Tochterkerne bzw. 
Restitutionskernbildung kommt, letzten Endes wieder einkernig. Ein 
solcher Kern enthalt dann aber ein Mehrfaches des urspriinglichen 
Chromosomensatzes. Jeden Vorgang, der zur Bildung von Kernen fiihrt, 
die sich durch ihre GréBe und ihren Chromatinreichtum von den ent- 
sprechenden meristematischen Kernen unterscheiden, kann man als 
echtes Kernwachstum bezeichnen. Neuere Untersuchungen haben ge- 
zeigt, daB solch echtes Kernwachstum auch auf andere Weise zustande 
kommen kann. Es unterbleibt nicht nur die Zellteilung, sondern auch 
die Kernteilung, es findet allein die Spaltung der Chromosomen statt. 
Das ware also der zweite, grundlegend andere Weg, den somatischen 
Chromosomensatz in einzelnén Zellgruppen zu vervielfachen. Die Bildung 
der Tochterchromosomen vollzieht sich dabei entweder in Form einer 
Endomitose oder ohne auffallenden Formwechsel der Chromosomen 
wahrend ihres entspiralisierten Zustandes (zusammenfassend TISCHLER, 
Kap. 11, fiir die neueren Untersuchungen GrITLER, 1940a). 

Wenn nun durch diese Erkenntnisse das Problem des echten Kern- 
wachstums — von einem eventuellen Kernwachstum infolge Chromo- 
somenwachstum sei hier abgesehen — weitgehend geklart worden ist, ° 
so bleiben immer noch viele damit zusammenhangende Fragen zu unter- 
suchen. AuBerdem ist aber auch eine Erweiterung unserer Kenntnisse 
dariiber wiinschenswert, wo solche polyploiden Kerne vorkommen. So 
méchte man vor allem gern Einblick gewinnen in die Verbindungen, 
die offensichtlich zwischen dem Bau und der Funktion der polyploiden 
Gewebe bestehen und weiter den jeweils eingeschlagenen Weg der Poly- 
ploidisierung aus den cytologischen und entwicklungsgeschichtlichen 
Besonderheiten der Pflanze bzw. des Gewebes verstehen. 


Chromosoma. 2. Bd. 1 
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In diesem Sinne gewinnen wieder die viel besprochenen Antipoden 
der Ranunculaceen mit ihren zum Teil zahlreichen und groBen Kernen 
eine neue Bedeutung. Jacuimsky hat schon, angeregt durch eine 
Bemerkung in der alten Arbeit OSTERWALDERs, die Kerne von Aconitum 
Napellus und anderen Arten auf eine Vervielfachung der Chromosomen 
hin angesehen, ahnlich wie sie ihm durch die Befunde bei den Dipteren be- 
kannt war, ohne allerdings seine Vermutungen bestatigt finden zu kénnen. 

Ein giinstigeres Objekt versprach in dieser Hinsicht Caltha palustris 
zu werden. Huss schreibt némlich in seiner grundlegenden Arbeit iiber 
die Antipoden, daB sich bei Caltha palustris die Kerne in den Antipoden 
durch echte Karyokinese teilten, wodurch ihre Zahl auf zwei oder drei 
in einer Zelle ansteige und daB die dabei sichtbare Chromosomenzahl 
eine ziemlich hohe sei. Die endgiiltigen Kerne zeigten eine betrachtliche 
GréBe und einen bemerkenswerten Chromatinreichtum. Es schien daher 
hier ein Fall vorzuliegen, wo in die Entwicklung eingeschaltete Mitosen 
einen Einblick in den Vorgang des Kernwachstums erlauben und dann 
eine Deutung der Riesenkerne gestatten. 

Die untersuchten Pflanzen stammen aus dem Botanischen Garten in Kiel. 
Es diirfte sich um die typische Form von Caltha palustris handeln (LANGLET). 

Fir die alteren Stadien der Antipodenkerne eignete sich die Fixierung in 
Alkohol-Eisessig 3:1 und die nachfolgende Untersuchung in Karmin-Essigsaure. 
Fir die jiingeren Stadien waren jedoch Mikrotomschnitte besser. Das Material 
hierfiir wurde meist in Carnoy (6T. Alkohol, 2 T. Chloroform, 2 T. Eisessig) 
fixiert, da dies Mittel, wenn auch oft nicht tadellos, so doch immerhin besser ein- 
drang als z. B. Nawasuin oder FLremMine-Benpa. Die Schnitte wurden mit 
Hamatoxylin oder nach Fru.icen gefarbt. 


Untersuchungen. 

Die Bildung des Embryosackes erfolgt bei Caltha palustris nach dem 
Normaltyp, sie ist in den Grundziigen schon lange bekannt (ScHNARF). 
Als Erganzung sei jedoch bemerkt, daB die ersten Teilungen synchron 
auftreten. Die Spindeln haben in beiden Halften eine rechtwinkelige 
Stellung zueinander; sie stehen im mikropylaren Teil aber schraig zur 
Achse des Embryosackes, im chalazalen Teil dagegen senkrecht. In dei 
Embryosack, dessen Antipodenregion in Abb. la und b dargestellt ist 
befinden sich z. B. alle vier Kerne gleichzeitig in Metaphase. Deutlich 
ist bei diesen Teilungen der haploide Satz von 16 Chromosomen zu 
erkennen (die Chromosomen sind im iibrigen von LewitTsky eingehend 
analysiert). 

Noch wahrend die Polkerne sich einander nahern, bilden sich die 
Zellwainde der drei Antipoden. Die acht Kerne des jungen Embryosackes 
gleichen einander zu dieser Zeit noch genau. Sie sind etwa so groB wie 
die zwei bis drei nukleoligen diploiden Kerne des Nucellusgewebes, unter- 
scheiden sich aber von diesen durch ihre Chromatinarmut und einen 
groBen zentralen Nukleolus. 
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Meist schon vor Verschmelzung der Polkerne treten die Antipoden- 
kerne wieder in Teilung ein. Wenn die Teilungen auch nicht mehr in 
allen drei Kernen zu gleicher Zeit erfolgen, so doch zumindest in sehr 








d 
Abb. la—e. Kernteiiungen, a und b zur Bildung der Antipoden fiihrend, aus demselben 
Embryosack, c und d in den jungen Antipoden: c erste Teilung, aus zwei Schnitten zu- 
sammengestellt, es sind tatsichlich drei gesonderte Zellen vorhanden; d zweite Teilung, 
die Metaphase zeigt nicht alle 32 Chromosomen, e gehért als dritte Antipodenzelle zu d. 

Carnoy, Hamatoxylin. 
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kurzen Abstanden voneinander. Abb. 1c zeigt Antipoden, in denen sich 
zwei Kerne in Metaphase befinden. Die erste in den Antipodenzellen 
ablaufende Mitose gibt deutlich den haploiden Satz von 16 Chromosomen 
zu erkennen. Das Ergebnis dieser Teilung ist, daB sich nunmehr je Zelle 
zwei haploide Kerne bilden. Beide Kerne weisen ebenso wie der erste 
Kern einen groBen zentralen Nukleolus auf und unterscheiden sich durch 
ihre Chromatinarmut von den Kernen des Nucellusgewebes. 

Dann erfolgt in der Regel erst die Verschmelzung der Polkerne zum 
primaren Endospermkern. Da sich auch die Eizelle und die Synergiden 
inzwischen ausgebildet haben, tritt in diesem Teil des Embryosackes 
bis zur Befruchtung eine gewisse Ruhepause ein. Ganz anders steht es 
mit der Entwicklung der Antipoden. Hier setzt nun ein starkes Wachs- 
tum des Plasmas und vor allem auch der Kerne ein, das erst nach der 
Befruchtung bei der Bildung des Endosperms ein Ende findet. Nach 
der ersten Teilung in den Antipoden liegen die zwei Tochterkerne dicht 
hintereinander in der Langsachse der Zelle. Schon bald jedoch treten 
diese beiden Kerne wieder in Teilung. Vollkommen gleichzeitig bilden 
sich die Prophasen aus und gleichzeitig erfolgt die Spindelbildung. Die 
beiden Spindeln verschmelzen nun miteinander, so daB eine Metaphase- 
platte von 32 Chromosomen entsteht. Bei Eintritt der Anaphase wandern 
die Tochterchromosomen zu den entgegengesetzten Polen und bilden 
zwei diploide Kerne. Abb. 1d und e zeigt eine typische Antipodengruppe 
wahrend der zweiten Teilungsperiode. In der ersten Zelle steht gerade 
eine Metaphase mit 32 Chromosomen, in der zweiten Zelle ist die ent- 
sprechende Teilung eben vollendet und zwei gréBere, noch etwas telo- 
phasisch strukturierte Kerne mit einem bzw. drei Nukleolen sind ent- 
standen. Die dritte Zelle (Abb. le) enthalt noch die haploiden Kerne, 
die sich jedoch auch schon in Teilungsbereitschaft befinden, wie man aus 
ihrem besonders feinkérnigen Bau schlieBen kann. Die zweite Teilungs- 
welle in den Antipoden lauft auch innerhalb verhaltnismaBig kurzer 
Zeit in den drei Zellen ab, braucht jedoch langere Zeit als es fiir die 
erste anzunehmen ist. 

In genau der gleichen Weise vollzieht sich nun auch das weitere 
,,Wachstum“ der Kerne. Nach einer kurzen Ruhepause bilden die zwei . 
diploiden Kerne einer Zelle wieder genau zur gleichen Zeit Prophase 
bzw. Metaphase aus, ihre Spindeln verschmelzen (Abb. 2a) die Spait- 
halften trennen sich regular und je 64 Chromosomen schreiten zur Bildung 
eines neuen Kernes. Die tetraploiden Kerne sind schon recht groB. Sie 
enthalten vier bis sechs Nukleolen sehr verschiedener GréBe, haben etwas 
unregelmaBige Konturen und liegen dicht aneinander (Abb. 3a). 

Aber auch diese Kerne treten wieder in Teilung, indem beide gleich- 
zeitig Prophase (Abb.2b) und Metaphase ausbilden. Das Resultat 
dieser vierten Teilung in der Antipodenzelle sind zwei sehr unregelmabig 
gestaltete Kerne, die dicht beisammenliegen und sich in ihren Formen 
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einander sehr anpassen, so daB es oft schwer ist, die Grenzlinie zu finden. 
Jeder Kern enthalt gegen 12 Nukleolen. 

Mit der Bildung von oktoploiden Kernen scheint die Teilungsfahigkeit 
zu erléschen — die Samenanlage ist inzwischen in den Zustand der 
Befruchtungsreife eingetreten, oft hat die Befruchtung auch schon statt- 
gefunden. Gelegentlich findet man aber noch 8n-Kerne in friher Pro- 
phase (Abb. 2c). Weiter reicht der Teilungsimpuls jedoch nicht mehr. Auf- 
fallend ist die Ahnlichkeit, solcher 8n-Prophasen mit den Prophasekernen 





Abb. 2a—e. a 4n-Metaphaseplatte; b spate 4n-Prophase, es sind die 64 Chromosomen 
erkennbar; c wahrscheinlich 8n-Kern in friihem Prophasestadium, etwas gequetscht. 
Alkohol-Eisessig. Karmin-Essigsaure. 


in den Antipoden von Aconitum und Podophyllum pelt. JacHIMsKY be- 
merkt ausdriicklich, daB er weder in diesen Prophasen noch in den 
groBen Ruhekernen eine paarige Anordnung der Chromosomen gefunden 
hat. Auf Grund der nunmehr untersuchten Entwicklungsgeschichte 
der Riesenantipodenkerne bei Catha ist es selbstverstindlich, daB 
weder in den 8n- noch auch in friiheren Prophasen irgendeine Paarung 
homologer Chromosomen zu finden ist. Dies ist ja nur dann méglich, 
wenn die Kerne durch innere Teilung polyploid geworden sind. Sollten 
auch bei Aconitum vielleicht ahnliche Teilungen in jiingeren Stadien 
der Antipodenkerne abgelaufen sein und daher die offensichtlich poly- 
ploiden Kerne eine Paarung der Chromosomen vermissen lassen? DaB 
nicht die euchromatische Ausbildung der Chromosomen eine eventuelle 
innere Teilung unkenntlich macht, wie ich es friiher vermutete (GRAFL) 
beweisen die Untersuchungen GErTLeRs (1940b) an Rhoeo. Sie haben 
gezeigt, daB auch die Abkémmlinge weitgehend euchromatischer 
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Chromosomen einander genahert liegen, wenn sie nur durch innere Teilung 
entstanden sind. Es ware lohnend, andere Ranunculaceen nun nochmal 
auf die Entwicklung ihrer Riesenkerne in den Antipoden anzusehen. 

Die Entstehung der polyploiden Antipodenkerne bei Caltha ist also 
darauf zuriickzufiihren, daB die zwei in einer Zelle befindlichen Kerne 
immer synchron in Teilung gehen und ihre Spindeln miteinander ver- 
schmelzen. Dieser Vorgang findet nun nicht durchgehend mit der ge- 
schilderten RegelmaBigkeit statt. Die Spindelverschmelzung ist wohl 
in erster Linie als eine Folge der Kernorientierung und der raumlichen 
Besonderheiten der Antipodenzelle zu denken. Es wird dann verstand- 
lich, daB unter anderen Umstaénden auch Abweichungen auftreten 
kénnen. Haben die Kerne z. B. mehr Platz dadurch, daB die Spindel, 
die zu ihrer Bildung fiihrte, etwas schrag in dem breiteren Teil der Anti- 
podenzelle stand, so kénnen sich bei der folgenden Teilung Spindeln 
ausbilden, die in einem gewissen Winkel zueinander stehen, sich viel- 
leicht gar nicht beriihren. Das Resultat solcher Mitosen sind vier Kerne 
oder, falls sich z. B. zwei Anaphaseplatten beriihren und eine gemein- 
same Telophase bilden, drei Kerne. Das scheint jedoch selten vorzu- 
kommen, beide Fille wurden nur einmal beobachtet. Huss gibt an, 
éfter dreikernige Antipoden gesehen zu haben. Aus seiner Abbildung 9 
ist zu schlieBen, daB die Teilungswelle aus irgendeinem Grund auch nicht 
beide Kerne in einer Zelle gleichzeitig erfassen kann, sich also ein Kern 
teilt, wihrend der andere in Ruhe bleibt. Ich selbst habe derlei Unregel- 
maBigkeiten niemals beobachtet. Besonders Mikrotomschnitte kénnen 
allerdings dazu verleiten, in manchen alteren Antipoden drei oder vier 
,,.Kerne“ zu sehen, die tatsichlich jedoch nur Teile von einem oder zwei 
Kernen sind. Die grofen Kerne zeigen namlich schon bald nach ihrer 
Bildung stark lappige Umrisse; spaéter wird die Sonderung in einzelne 
Bezirke immer deutlicher, die dann zu einem eigentlichen Zerfall der 
Kerne fiihrt, wihrend das Endosperm heranwachst. 

Schon auf jiingeren Stadien ist es oft schwer, die zwei Kerne von- 
einander zu trennen, so dicht liegen sie nebeneinander und so genau 
folgen sie, wie gesagt, gegenseitig den Umrissen. Es scheint, als ob in 
spatern Stadien auch eine regelrechte Kernverschmelzung stattfinden 
kann. Einige Bilder deuten darauf hin, daB der einkernige Zustand 
mancher groBer Antipodenzellen auch dadurch erreicht werden kann, 
daB die letzte mit Chromosomen so beladenen Mitose eine ordentliche 
Trennung der Tochterchromosomen nicht mehr durchfiihren kann. Zu 
Beginn der Anaphase verschmelzen die Chromosomen wieder zu einem 
einzigen Riesenkern, der, wie schon Huss erwahnt hat, gegen 30 Nukle- 
olen enthalten kann. 

Im allgemeinen decken sich die jetzigen Beobachtungen mit denen 
von Huss durchaus. Die Deutung der einzelnen Beobachtungen ist 
jedoch infolge der geschlossenen Untersuchung der ganzen Entwicklung 
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eine andere geworden. Vor allem zeigte es sich, da8 die von ihm als 
erste bezeichnete Teilung, die eine erhéhte Chromosomenzahl zeigte, 
eben nicht die erste war, sondern eine spatere, und da8 es eines langen 
Entwicklungsprozesses, verbunden mit mehrfachem Formwechsel, be- 
durfte, ehe aus den kleinen die groBen Antipodenkerne wurden. Die 
Angaben von Tuomas betreffend die Antipodenkerne sind ganz ungenau. 

Die KerngréBe und die Nukleolenanzahl sind bis zu einem gewissen 
Grade ein Anzeichen fiir die Chromosomenzahl in den Kernen. Bis zu 





Abb. 3a—g. Kerne verschiedener Gewebe, a 4n-Kern aus einer Antipode, b—d aus einem 

jungen 4n-Nucellus, e und f aus einem jungen 2n-Nucellus, g Tapetumzelle zur Zeit der 

Pollenreifung, optischer Querschnitt, an der Plasmaoberfliche gegen das Antherenfach zu 
Trépfchenbildung anzeigend. Carnoy, Haimatoxylin. 


einem gewissen Grade und auch dann nur fiir die verschiedenen Ent- 
wicklungsstufen desselben Gewebes! Die haploiden Antipodenkerne 
zeigen z. B. regelmaBig einen Nukleolus (Abb. 1c), die diploiden zwei, 
ganz selten drei (Abb. 1d), die tetraploiden vier bis sechs (Abb. 3a). 
Dies gilt jedoch keineswegs fiir die chromosomal gleichen Kerne ver- 
schiedener Gewebe! Der diploide primaire Endospermkern hat nur einen 
und zwar sehr groBen Nukleolus, die diploiden Kerne des Nucellusgewebes 
enthalten meist drei kleine Nukleolen von unterschiedlicher GréBe 
(Abb. 3e und f), der diploide Antipodenkern hat, wie erwahnt, meist 
zwei groBe, ganz selten drei Nukleolen (Abb. 1d). Zum weiteren Vergleich 
seien noch die Tapetumzellen herangezogen. Sie enthalten von Beginn 
der Meiose an zwei Kerne. Diese Kerne zeichnen sich weder durch eine 
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besondere GréBe noch auch durch eine besondere Ausbildung ihrer 
Nukleolen aus, wie man es fiir ein driisiges Gewebe erwarten kénnie, 
denn es handelt sich hier um ein wohlausgebildetes Sekretionstapetum, 
dessen Plasmaoberflache zur Zeit der Pollenreifung gegen das Anthere- 
fach zu ganz mit kleinen Trépfchen besetzt ist. Besonders gut 1a8t sich 
im Tapetumgewebe aber die an bestimmte Chromosomen gebundene 
Entstehung und GréBe der Nukleolen beobachten. Die zwei durch 
Mitose entstandenen Tochterkerne liegen sich in der Zelle namlich 
meist so gegeniiber, daB man die einzelnen Nukleolen an ihrer GréBe 
und entsprechenden Lage im Kern leicht homologisieren kann (es sind 
auch hier in der Regel drei verschieden groBe vorhanden). (Abb. 3g). 
In alteren Zellen verschmelzen die Kerne oft miteinander, die Nukleolen 
behalten aber weiter ihre charakteristische Lage bei. 


Interessant ist in diesem Zusammenhang auch der Vergleich mit den 
Kernen einer tetraploiden Samenanlage. Ein einziges Mal fand sich in 
dem untersuchten Material eine solche tetraploide Form; sie stammt 
auch aus dem Botanischen Garten, ist mir aber beim Einsammeln in 
keiner Weise aufgefallen. Die tetraploiden Kerne des Nucellusgewebes 
enthalten meist sechs kleine Nukleolen, die man nach ihrer GroBe leicht 
in zwei gleichartige Gruppen von je drei teilen kann (Abb. 3b—4d). 


Gegeniiber den diploiden Kernen eines normalen Nucellusgewebes 
sind die tetraploiden Kerne etwa doppelt so groB, ebenso wie auch die 
Zellen doppelt so groB sind als die des entsprechenden diploiden Gewebes. 
Was beim Vergleich des tetraploiden Antipodenkerns mit dem tetra- 
ploiden Nucelluskern auffallt (Abb. 3a, 3c und d), gilt fiir die Antipoden- 
kerne ganz allgemein. Sie sind viel gréBer als die Nucelluskerne mit 
gleicher Chromosomenzahl. Die haploiden kommen den diploiden etwa 
an GréBe gleich — daher ihre auffallende Chromatinarmut — und die 
diploiden den tetraploiden. Dies Verhaltnis findet sich in gleicher Weise 
auch innerhalb der tetraploiden Samenanlage. 

Es sei hier aber ausdriicklich bemerkt, daB die obigen Angaben nicht auf 
exakten Messungen beruhen: die oft unregelmaBigen Kernumrisse hatten zuviel 
Fehlerquellen bei der Berechnung abgegeben. Sie stellen vielmehr eine Schatzung 
dar, wie man sie nach eingehender Beschaftigung mit einem Objekt abgeben 
kann, unterstiitzt durch einige Messungen an Zeichenapparatskizzen. Linen in- 
formatorischen Wert diirften derartige Angaben aber mindestens besitzen. 

Wieder einmal wird bei der Verfolgung der Entwicklung des Embryo- 
sackes und der vergleichenden Untersuchung anderer Gewebe klar, daB 
neben einer unzweifelhaften Beziehung der Nukleolen zu den Chromo- 
somen, auch was das Verhialtnis ihrer GréBe zueinander betrifft, 
noch ganz andere Faktoren fiir ihre Zahl und GréBe im Arbeitskern 
maBgebend sind, die aber nicht leicht zu fassen sind. Nach den Beobach- 
tungen an Caltha palustris kann man allerdings leicht geneigt sein, an 
ein gleichsinniges Wachstum mit dem Plasma zu denken, auch was die 
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der KerngréBe betrifft. Der auffallende Unterschied in der KerngréBe 
chromosomal gleicher Kerne in- und auBerhalb der Antipoden beruht 
auf Kernsaftvermehrung, die ChromosomengroéBe selbst hat sich nicht 


geandert, jedenfalls nicht merklich. 


Besprechung. 

Die Entwicklungsgeschichte der Antipoden von Caltha palustris bringt 
etwas Neuartiges und, wenn man die einzelnen Phasen der Entwicklung 
an sich betrachtet, doch etwas Altbekanntes. Neuartiges bringt sie 
insofern, als bisher meines Wissens noch nie in Antipoden ein Kern- 
wachstum beobachtet worden ist, das auf der Bildung von wiederholten 
synchronen Teilungen der zwei Zellkerne und ihrer Spindelverschmelzung 
beruht. Kernteilungen, Mehrkernigkeit und Kernverschmelzungen alier- 
dings sind schon lange bekannt und von Huss gerade bei den Ranun- 
culaceen vielfach festgestellt. Auch viele andere Familien zeigen Mitosen 
und Mehrkernigkeit in den Antipoden (s. u. a. HAkansson, ASPLUND, 
StoLt, PopDUBNAJA-ARNOLDI, SHADOWSKY), einige Kompositen sogar 
synchrones Auftreten von Mitosen in mehrkernigen Antipodenzellen 
(TAckHOLM), aber auch hier keine Verschmelzungen der Spindeln. Diese 
sind jedoch fiir die chalazale Region, allerdings in anderem Zusammen- 
hang, schon beschrieben worden. Es handelte sich dann um Fille, die 
vor der Bildung gesonderter Antipodenzellen auftraten. Bekannt ist ja die 
Entwicklung des Embryosackes nach dem Fritillariatyp (MAHESHWARI). 
Epipactis zeigt ebenfalls solche Spindelverschmelzung bei der Bildung 
des Embryosackes (BROWN und SuHarp). Alle diese Beobachtungen 
rihren aber, wie gesagt, nicht an das Wachstum der Kerne in den 
Antipoden. 

Obwohl also die Feststellungen an Caltha in der Fiille anderer Unter- 
suchungen an Antipoden einen Sonderfall darstellen, fallen sie nicht aus 
dem Rahmen dessen, was man erwarten kann. Erstens ist gerade bei 
den Antipoden der Ranunculaceen ja noch eine groBe Mannigfaltigkeit 
in der Ausbildung zu finden, die zur Mehrzelligkeit, Mehrkernigkeit, 
zu Riesenkernen und Kernverschmelzungen fiihren kann. Zweitens aber 
kommen genau dieselben Erscheinungen noch in einem anderen Gewebe 
vor, fiir das man gern eine den Antipoden ahnliche Funktion annimmt, 
namlich im Tapetum. 

Es gibt eine Reihe von Beobachtungen, die in den Tapetumzellen 
einen Entwicklungsgang aufzeigen, genau wie er fiir die Antipoden von 
Caltha beschrieben worden ist: die Zelle wird durch Mitose zweikernig, 
die zwei Kerne legen sich eng nebeneinander, treten gleichzeitig in 
Prophase, bilden eine gemeinsame Metaphaseplatte mit der doppelten 
Chromosomenzahl und aus der zweipoligen Anaphase gehen dann endlich 
zwei neue Kerne mit der doppelten Chromosomenzahl hervor. Dieser 
Vorgang kann einmal ablaufen (ToneroraiI, GUIGNARD) oder sich mehrere 
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Male wiederholen, also zu hochpolyploiden Kernen fiihren (Fucus, 
Bonnet). Sehr oft werden auch Fille erwihnt, wo die Spindeln nicht 
vollig verschmelzen, so daB zwei Anaphasen entstehen, die zu vier 
Kernen fiihren oder bei Beriihrung zweier Anaphaseplatten drei ver- 
schieden chromosomale Kerne bilden (SmitH, RoEverR). DaB Kerne, 
die auf diese Weise entstanden sind, spiter noch verschmelzen, ist eine 
recht haufig beobachtete Erscheinung. 

Es liegen im Tapetum und in den Antipoden also durchaus Parallel- 
entwicklungen vor. Diese Art der Kernentwicklung fiigt sich sehr gut 
in die iibliche Auffassung ein, daB sich trophische Zellfunktion und 
Mitosen im allgemeinen ausschlieBen. Die geschilderte Entwicklung 
der Tapetumkerne liegt, wie wohl bekannt, auch immer vor Beginn 
der eigentlichen Zellfunktion zur Zeit der Tetradenbildung. 

Um so auffallender ist das Vorkommen von Mitosen in den Antipoden 
von Caltha palustris bis in die Zeit der Befruchtung. Die Frage nach der 
Funktion der Antipoden ist gerade bei den Ranunculaceen oft behandelt 
und nicht gelést worden. Eins steht jedoch fest: die Antipoden machen 
schon vor und auch noch wahrend- der ersten Zeit nach der Befruchtung 
durchaus einen hypertrophischen, aktiven Eindruck, ihre Funktion 
— welche sie auch sei — beginnt jedenfalls nicht erst dann, wenn die 
Kernteilungen aufgehért haben, denn dann beginnt auch schon ihre 
Degeneration. Dieser aus einer allgemein giiltigen Regel (s. ScuHnarr, 
-§. 164) heraustretende Fall ist bemerkenswert. Er wird jedoch vielleicht 
dann eh:r verstandlich, wenn man annimmt, da in dieser urspriinglichen 
Gruppe der Ranunculaceen eben noch so viel Teilungsfahigkeit in der 
chalazalen Region steckt, daB diese sich durchsetzt, wenn sich auch die 
trophische Funktion dieser Zellgruppen schon deutlich herausgebildet hat. 


Zusammenfassung. 


Die Antipodenzellen von Caltha palustris werden noch vor Ver- 
schmelzung d<r Polkerne durch Kernteilung zweikernig. Die zwei Kerne 
einer Zelle treten bald gleichzeitig in. Mitose. Durch Bildung einer gemein- 

samen Meta- und Anaphase wurden zwei neue Kerne mit doppelter 
Chromosomenzahl gebildet. Dieser Vorgang wiederholt sich dreimal, 
also bis zur Bildung oktoploider Kerne.. UnregelmaBigkeiten bei den 
Mitosen und Kernverschmelzungen kénnen in alteren Stadien eintreten. 
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CHROMOSOMENUNTERSUCHUNGEN BEI SALDA LITTORALIS 

L., CALOCORIS CHENOPODII FALL. UND MESOVELIA FURCATA 

MULS.& REY, SOWIE STUDIEN UBER DIE CHROMOSOMEN BEI 

VERSCHIEDENEN HEMIPTERA-HETEROPTERA IM HINBLICK 
AUF PHYLOGENETISCHE BETRACHTUNGEN. 


Von 
TorE EKBLOM. 
Mit 3 Textabbildungen und Tafel I—V. 
(Eingegangen am 20. Marz 1941.) 


Aus den von mir an Hemiptera-Heteroptera betriebenen Chromosomen- 
studien ergab sich unter anderem ein Problem, dessen genauere Unter- 
suchung von Interesse sein konnte, das Problem namlich, ob die als 
urspriinglich betrachteten Formen auch primitivere Ziige in bezug auf 
die Chromosomenverhiltnisse aufweisen und worin diese bestehen. 
Gleichzeitig hiermit stellen sich natiirlich auch die Probleme ein, ob ein 
Zusammenhang zwischen den Chromosomenverhiltnissen und der Ver- 
wandtschaft zwischen den Arten vorliegt und ob die primitiveren 
Hemipterenformen ausgepragte Unterschiede in diesen Beziehungen im 
Vergleich zu den spezialisierteren (héherstehenden) aufweisen. 

In der Literatur sind recht umfangreiche Angaben ,iiber die Chromo- 
somenzahl und die Geschlechtschromosomen bei verschiedenen Hemipteren 
zu finden. Eingehendere Versuche, diese im Zusammenhang mit der 
Hemipterensystematik zu behandeln, sind jedoch nicht gemacht worden. 
Dieses Thema sei am SchluB dieses Aufsatzes eingehender behandelt. 
Was dagegen die Morphologie der Chromosomen und ihre verschiedenen 
Entwicklungsphasen betrifft, sind meistens nur sparlichere Angaben zu 
finden. Die meisten Arbeiten sind in dieser Beziehung mit dem Nachteil 
verbunden, daB sie nur gewisse begrenzte Probleme in der Spermiogenese 
behandeln, vor allem die Reifeteilungen. Diese Untersuchungen ver- 
mégen jedoch mitunter wertvolle Aufschliisse zu geben. Unter erschép- 
fenderen Arbeiten sind vor allem die von REvuTER (1930) tiber Alydus 
calcaratus, von MONTGOMERY (1911) iiber Huschistus sowie von PoIssoN 
iiber eine ganze Reihe von Wasserhemipteren zu nennen. Ich fiir meinen 
Teil habe eingehendere Untersuchungen iiber die Arten Myrmus miri- 
tormis (1934, 1936) sowie Gerris asper (1939) gemacht. 

Im vorliegenden Aufsatze sind drei Arten genauer behandelt: Salda 
littoralis, Mesovelia furcata sowie Calocoris chenopodii. Was die beiden 
erstgenannten Arten betrifft, gehért jede in ihrer Gruppe den Geocorisae 
bzw. Hydrobiotica, den primitivsten Formen an. Die Art Calocoris 
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chenopodii wurde schlieBlich einbezogen, weil sie der Familie Capsidae 
angehdort, die einerseits eine groBe und wichtige Hemipterenfamilie bildet 
und anderseits den systematisch tiefer stehenden Familien angehért. Es 
ist daher fiir die in dieser Arbeit behandelten Probleme wichtig, daB wir 
alle drei Arten kennenlernen. 


Methodik. Freipraiparierte Testikel und ganze, in CarNnoyscher Fliissigkeit 
fixierte Tiere. Zur Farbung diente Hemenuatnsches Hamatoxylin. Bei der mikro- 
skopischen Untersuchung kamen Zetsssche binokulare Mikroskope mit Objektiv 100 
und Okular 20 zur Anwendung, fiir die Zeichnung die ABBEsche Zeichenkamera 
mit Zeichenpapier in Tischhéhe. 


Salda littoralis L. 
(Tafel I und IT.) 


Das Spermatogonienstadium. 

Die diploide Anzahl der Chromosomen belauft sich auf 33, d. h. 
32+ X (Tafel I, 1)1. Hierunter sind einerseits das groBe Heterochromo- 
som (X) und anderseits das kleinste Paar Allosomen, m, und m,, die 
verschieden groB sind, auffallend. Bei dieser Art habe ich ausschlieBlich 
diese Kombination gefunden und niemals, wie bei Gerris asper, Zellen 
mit gleich groBen Partnern, wie beispielsweise m, +m, oder m,+ mg. Die 
Allosomen kénnen je nach der GréBe in einer Serie untergebracht werden, 
vom gréBten Paar (1) bis hinunter zum kleinsten, dem Mikrochromo- 
somenpaar (m, -+ m,). 

Nach der Teilung (Tafel I, 2) werden die Chromosomen am einen Ende 
schmaler und nehmen keulenahnliche Form an (Tafel I, 3). Sie befestigen 
sich mit dem schmaleren Ende in der Kernmembran und nehmen an 
Lange zu (Tafei I, 4). Dabei lat sich ein dickeres und plumperes Chromo- 
som unterscheiden (X), das zweifellos das Heterochromosom ist. 

Das Langenwachstum der Chromosomen setzt fort (Tafel I, 5), wobei 
sich Anastomosen ausbilden, so daB der Kern zum SchluB so aussieht, 
als ob er ein feines Netzwerk von Fasern enthielte, in welchem keine 
einzelnen Chromosomen zu unterscheiden sind (Tafel I, 6). Nur 
kleine dunkle Flecken zeigen, daB die Enden mitunter ihre Keulen- 
form beibehalten, obgleich sie sehr klein sind. Die einzige Aus- 
nahme bildet das Heterochromosom (X), das eine gekriimmte plumpe 
Figur hat. 

Wenn die Chromosomen dieses noch ausgesponnerere Stadium erreicht 
haben, veginnen sie wieder, sich zusammenzuziehen (Tafel I, 7). Dabei 
sind einzelne Chromosomen beobachtbar (beispielsweise a auf der Ab- 
bildung). Die Chromosomen erweisen sich als unregelmaBig verlaufende 
Schlingen. Das Heterochromosom wird abgerundeter und hat einen 


1 RevuTeER (1930) erwahnt in seiner Abhandlung iiber Alydus calcaratus, daB er 
die Chromosomen des Salda littoralis zihlte und 34 an der Zahl fand, wobei er 
wohl das Weibchen meint. 
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schmalen Stiel. Die Zusammenziehung setzt fort (Tafel I, 8, 9) und die 
Chromosomen liegen jetzt frei im Kern. Bei der weiteren Verkiirzung 
sieht man bald die Langsspalte (Tafel I, 10) und allmahlich stellen sich 
die Chromosomen in die Aquatorialplatte ein (Tafel I, 11, 12). Das Hetero- 
chromosom nimmt dabei im Zentrum Platz. 


Das Spermatozytenstadium. 


Nach der Teilung (Tafel I, 13) verbreiten sich die Chromosomen im 
Kern und strecken sich aus, wobei sich das eine Ende zuspitzt. Das 
Heterochromosom placiert sich langs der Kernmembran. Danach scheinen 
die Allosomen an Umfang zuzunehmen, was hauptsachlich darauf beruht, 
daB die Konturen verwischt werden (Tafel I, 14). Das Heterochromosom 
kriimmt sich etwas, so daB es von der Seite gesehen Halbkreisform an- 
nimmt. Die Allosomen sammeln sich zum gr6éBten Teil zur einen Halfte 
des Kernes hin (Tafel I, 15) und gleichzeitig setzt ihre Paarung ein. Man 
sieht sie deutlich zwei und zwei liegen. Einige wenige nehmen jedoch in 
anderen Teilen des Kernes Platz. 


Wenn sie sich mit den Schmalenden an der Kernmembran befestigt 
haben, beginnen sie zwei und zwei hinauszuwachsen (Tafel I, 16). Im An- 
fang sind die Konturen noch recht diffus, werden aber schon deutlicher 
(Tafel I, 18). Das Heterochromosom (Tafel I, 16, 17) ist am einen Ende 
mit einer Spitze versehen, mit der es sich an der Kernwand befestigt. Das 
auf Tafel I, 17 dargestellte X-Chromosom hatte sich bei der Praparierung 
aus dem Kerne losgerissen und lag frei auBerhalb von dieser. Dies zeigt 
deutlich, daB diese eingezogene Spitze kein Artefakt ist. Auch die Langs- 
spalte sieht man deutlich. 


Die Chromosomen wachsen weiter aus, werden aber niemals so lange 
Fasern wie bei anderen Arten, z, B. bei Gerris asper. Sie haben jetzt das 
Synapsisstadium durchgemacht und beginnen sich nun voneinander zu 
trennen (Tafel I, 18—20), wobei sie die Form einer Strickleiter annehmen. 
Sie sind auBerdem oft gekriimmt (Tafel 1, 19a). Die Querriegel dieses 
strickleiterahnlichen Gebildes verschwinden (Tafel I, 21 a) und die beiden 
Chromosomen sind zuletzt nur mit ihren Enden verbunden (Tafel I, 22 a). 
Die Chromosomen liegen jetzt frei im Zellkern. Danach lésen sie sich 
am einen Ende voneinander (Tafel I, 23a, 24a) und die Langsspalte 
beginnt sichtbar zu werden (Tafel I, 24a). Tafel I, 23 zeigt, daB diese 
Prozesse nicht gleichzeitig bei den verschiedenen Chromosomen vor sich 
gehen, die kleinen machen ihre Entwicklung vielmehr schneller durch 
als die groBen. Die meisten Chromosomen sind hier nicht weiter- 
gekommen als in das Strickleiterstadium, wahrend sich das Chromo- 
somenpaar a schon am einen Ende getrennt hat. 


Gleichzeitig mit der Langsspaltung geht die Diakinese vor sich 
(Tafel I, 25 a und b, 26 a), wobei die Langsspalte bei den Chromosomen 
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an der Stelle, wo die verschiedenen Paare immer noch miteinander 
verbunden sind, immer breiter werden. Dabei entsteht zuletzt die 
typische Kreuzform (Tafel I, 27). Jetzt kann man auch die beiden Mikro- 
chromosomen unterscheiden, die schon fertig sind (in diesem Falle das 
groBere m,). Die beiden Querschenkel werden riickgebildet, und die 
Allosomenpaare neigen sich in einem Bogen zueinander hin (Tafel I, 29a). 
Die Unebenheiten und das Zottige verschwinden (b) und die Tetraden sind 
fertig (Tafel I, 30). Dabei ist zu bemerken, da bei dem Mikrochromo- 
somenpaar immer noch die Partner getrennt sind. Das Heterochromosom 
verwandelt sich zu einem dicken, gekriimmten, hohuentiemigen Gebilde, 
das allmahlich auch ganz glatt wird. 


Die Chromosomen ordnen sich dann in die Aquatorialplatte ein 
(Tafel I, 31, Tafel IT, 32), wobei das Heterochromosom und meistens auch 
die Mikrochromosomen zentral liegen. Das X-Chromosom ist die ganze Zeit 
gekriimmt (Tafel I, 31, Tafel II, 33) und mit 4 Chromomeren versehen, in 
welchen die Spindelfasern befestigt sind (Tafel IT, 33). Erst vor der Teilung 
vereinigen sich die beiden Mikrochromosomen (Tafel II, 34). Die Teilung 
des Heterochromosoms geht langsamer vor sich als diejenige der Allosomen 
(Tafel II, 35). Nach der Teilung (Tafel II, 36) stellen sich die Chromosomen 
wieder zur zweiten Reifeteilung ein (Tafel II, 37, 38), wobei das Hetero- 
chromosom in der Mitte Platz nimmt. Nur zu Beginn der Teilung laBt 
sich das Chromosom unterscheiden (Tafel II, 39), es geht aber bald in den 
einen Tochterkern iiber, so daB es in den Teilungsbildern nicht lange 
mehr zu erkennen ist (Tafel IT, 40, 41). 


Nach der Teilung (Tafel IT, 42) beginnen die Chromosomen eine langliche 
Form anzunchmen, wobei das eine Ende zugespitzt ist (Tafel II, 43) und 
das Heterochromosom sich nach der Kernwand hin verschiebt. Die 
Allosomen befestigen sich mit ihren schmalen Enden an der Kernmembran 
und spianen sich aus (Tafel II, 44). Wenn der Spermatozoenschwanz aus- 
gebildet wird (Tafel II, 45), liegt das Heterochromosom langs der einen Seite 
des Kerns;‘die Allosomen haben ein feines Netzwerk zustande gebracht. 
Bei der weiteren Entwicklung kann man das Heterochromosom nicht 
mit Sicherheit unterscheiden, und die fein ausgesponnenen Chromosomen 
machen den Eindruck einer einzigen grauen Masse. 


In ihrem unteren Teil macht die Kernwand jetzt einen diinneren 
Eindruck (Tafel IT, 46), was jedoch darauf beruhen kann, daB das Chromo- 
somennetzwerk hier nicht so kompakt ist. Bei Ausbildung des Acrosoms 
(Tafel II, 47) wendet sich der Kern und macht eine halbe Umdrehung, so 
daB dieser diinnwandige Teil nach oben liegt (Tafel IT, 48), gleichzeitig 
verschiebt sich das Acrosom apikal. Der Kern wird immer langer (Tafel II, 
49 bis 52) und wenn sich die Zentralachse gebildet hat (Tafel IJ, 53), er- 
reicht er eine sehr groBe Lange (Tafel II, 54). Auf der Abbildung konnte 
nur die Spitze erscheinen. 
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Die Chromosomen der somatischen Zellen. 


Die Chromosomen der somatischen Gewebe weisen eine recht gleich- 
artige Morphologie auf. Die Allosomen der Gehirnzellen (Tafel II, 56) haben 
gewohnliche Keulenform. Das Heterochromosom (X), das breit und 
bandahnlich ist, weicht ab; es liBt sich eine deutliche Langsspalte in 
ihm erkennen. Die Anzahl der Chromosomen ist diploid. Die Zellen 
der Hypodermis, die Muskelzellen (Tafel IT, 57) wie auch die des Binde- 
gewebes haben Chromosomen von ahnlicher Beschaffenheit, weichen aber 
insofern ab, als das Heterochromosom eine plumpe, dicke Form hat. Die 
Chromosomen der Fettzellen (Tafel IT, 58) sind von ahnlicher Beschaffen- 
heit, aber in bezug auf die Zahl polyploid, hauptsichlich tet~aploid. 
Dasselbe gilt von den Chromosomen der Darmzellen (Tafel IT, 59), obgleich 
sie etwas langgestreckter sind. Die groBen Onozyten, die Speichel- 
driisen und die Mauricuischen GefaBe sind von derselben Beschaffenheit. 
Eigentiimlicherweise beherbergen die Kerne der polyploiden Gewebe ge- 
wohnlich nur ein Heterochromosom. 


Calocoris chenopodii Fall. 
(Tafel IIT.) 


Das Spermatogonienstadium. 


Bei der Art Calocoris chenopodii haben wir es, was die Chromosomen- 
zahl betrifft, mit verwickelteren Verhaltnissen zu tun. Hier gehen wir 
am sichersten von der zweiten Reduktionsteilung aus, wobei wir vorerst 
Tafel III, 40 und 41 betrachten. Sie sind die beiden ,Telophasenplatten 
ein und derselben Zelle. An beiden, die beinahe Spiegelbilder voneinander 
sind, sehen wir jedoch, daB ein Chromosom auf Tafel IIT, 40 (Y) kleiner ist 
als das entsprechende auf Tafel III, 41 (X). So konstatieren wir bei dieser 
Art eine haploide Anzahl von 15 Allosomen + ein X- oder Y-Chromo- 
som. Die diploide Zahl derChromosomen belauft sich somit beim Mann- 
chen auf 30+-X+Y. Das ergibt sich, wenn man die Aquatorialplatte 
einer Spermatogonie betrachtet (Tafel III, 8). Die Allosomen bilden, was 
die GréBe betrifft, eine Skala vom gréBten Paar (1) zum kleinsten (15). 
Die beiden Heterochromosomen (X und Y) sind von der Klasse der 
mittelgroBen Allosomen, obgleich natiirlich X unter den gréBeren und 
Y unter den kleineren. AuBerdem sei gesagt, daB ich bei dem kleinsten 
Paar der Allosomen (15)'keinen nachweisbaren Unterschied in ihrem 
gegenseitigen GroBenverhaltnis gefunden habe. 

Nach der Teilung (Tafel III, 1) verbreiten sich die Chromosomen im 
Tochterkern (Tafel TI, 2). Danach nehmen sie Keulenform an, setzen sich 
mit dem schmalen Ende an der Kernmembran fest (Tafel IIT, 3) und wach- 
sen allmahlich zu feinen Fasern aus (Tafel ITI, 4). Dabei bilden sich reich- 
lich Anastomosen. Wahrend noch einzelne keulenférmige Spitzen der Allo- 
somen vorhanden sind, kann man zwei unregelmaBige K6rper, einen 
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gr6Beren und einen kleineren, deutlich unterscheiden; dies sind zweifel- 
los die X- und Y-Chromosomen (X und Y auf dem Bilde). Sie haben 
keinen Stiel und liegen in der Mitte. Sie vereinigen sich mitunter mittels 
Fortsatzen, die auf Tafel ITI, 5 zu sehen sind, wo die Allosomen sich wieder 
zusammenzuziehen begonnen haben und gréber geworden sind. Die 
Chromosomen verkiirzen sich weiter (Tafel III, 6,7), wobei wenigstens das 
X-Chromosom weiterhin zu erkennen ist. Danach placieren sich die 
Chromosomen zur Teilung (Tafel III, 8, 9). 


Das Spermatozytenstadium. 

Nach der Teilung (Tafel IIT, 10) sammeln sich die Chromosomen zur einen 
Halfte des Kerns hin (Tafel III, 11). Dabei strecken sie sich in die Lange 
und werden am einen Ende zugespitzt; die Paarung der Allosomen 
beginnt. Dann setzen sie sich mit dem schmalen Ende an der Kernwand 
fest und wachsen (Tafel ITI, 12). Hier sieht man wie die Ansatzpunkte der 
Chromosomen iiber einem groBen Teil des Kerns gelegen sind, obgleich 
um die eine Halfte starker angehauft. Gleichzeitig ist ein grodberer, 
plumperer, mit einer Langsspalte versehener K6rper zu beobachten 
(X+Y). Dieser besteht aus den beiden Heterochromosomen, die sich zu 
einem einzigen Koérper vereinigt haben. 

Wenn die Chromosomen zu ihrer vollen Linge angewachsen sind, 
vollzieht sich die Synapsis (Tafel III, 13); die Chromomeren sind jetzt gut 
ausgebildet, die X- und Y-Chromosomen stellen ein einheitliches ovales, 
mit einem schmalen Stiel versehenes Gebilde dar. Wie spater gezeigt 
werden soll, gehéren dieser Stiel und der gréBere Teil des K6rpers zum 
X-Chromosom, wahrend das entgegengesetzte Ende ein Y-Chromosom 
ist. Die Ailosomen lésen sich jetzt von der Kernwand los, wahrend sie 
sich zu kurzen, dicken, mitunter gekriimmten Kérpern zusammenziehen 
(Tafel III, 14). Die Langsspalte ist deutlich zu sehen, die Chromomeren sind 
dagegen aber undeutlich. Das nachste Entwicklungsstadium besteht 
darin, daB sich die Allosomenpaare trennen, wobei sie etwas in die Lange 
wachsen (Tafel ITI, 15). Danach machen sie sich am einen Ende voneinander 
frei, so daB die verschiedenen Paare einen Winkel bilden (Tafel ITI, 16, bei- 
spielsweise bei a). In diesem Stadium vermdégen die beiden Teile der 
Geschlechtschromosomen ihre Trennung einzuleiten und abzuschlieBen. 
Hier sieht man (Tafel III, 17), wie das Y-Chromosom sich so abzuschniiren 
beginnt, daB nur noch eine schmale Verbindung besteht (Tafel IT, 18), 
wonach die beiden Geschlechtschromosomen voneinander frei liegen 
(Tafel III, 19). Einmal konstatierte ich, wie in diesem Fall das Y-Chromo- 
som die Form eines fast geschlossenen Ringes annahi (Tafel III, 20) und 
eine deutliche Langsspalte aufwies. In gewéhnlichen Fallen geschieht 
die Trennung der X- und Y-Chromosomen in einem spateren Stadium. 

Die Allosomenpaare beginnen sich nun langs zu spalten, die Chromo- 
meren werden gleichzeitig deutlicher (Tafel III, 21a). Die weitere 
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Entwicklung ist jetzt ungefahr dieselbe wie bei anderen von mir unter- 
suchten Hemipteren. An der Stelle, wo die beiden zu einem Chromosomen- 
paar vereinigtenChromosomen zusammenhangen, wird die Langsspalte breit 
(Tafel III, 22) und dort entwickeln sich ein paar Querarme (Tafel ITI, 23). 
Diese verschwinden zu der Zeit, wo sich die beiden Chromosomen mit den 
freien Enden zueinander hinneigen (Tafel IIT, 24). Sie weichen sodann von- 
einander (Tafel ITI, 25), Fortsaitze und Unebenheiten verschwinden und die 
Tetrade ist fertig (Tafel III, 26). In der Zeit, wo sich das kreuzférmige 
Stadium bei den Allosomen ausbildet, geht gewdhnlich die Trennung 
der X- und Y-Chromosomen vor sich (Tafel ITI, 27). Man sieht hier auf der 
Abbildung wie das Y-Chromosom allein fiir sich liegt und mit einer 
Langsspalte versehen ist. Es verwandelt sich sodann in der gewohnlichen 
Weise zu einer Dyade (Tafel III, 35). Auf Tafei III, 28 und 29 hangt es noch 
— wenngleich fast abgeschniirt — mit dem X-Chromosom zusammen. 
Dieses letztere wird kiirzer und der Stiel verschwindet (Tafel IIT, 30). Da- 
nach verwandelt auch dieses sich zu einer Dyade (Tafel III, 34). Bei dieser 
spater eintreffenden Trennung der beiden Geschlechtschromosomen ist die 
Morphologie etwas anders als bei der friiher vorsichgegangenen, indem 
auch bei ihnen die Diakinese angefangen hat, insofern als sie jetzt kiirzer 
sind und eine zusammengezogenere Form haben (vgl. Tafel III, 18 und 28). 

Allmahlich sind die Tetraden vollendet, wobei zu bemerken ist, daB 
die gréBte (1) zuletzt fertig wird (Tafel III, 31). Die beiden Partner der 
Mikrochromosomen-Tetrade (15) habe ich niemals getrennt beobachtet. 
Dann stellen sich alle Chromosomen in die Aquatorialplatte ein (Tafel ITI, 32 
bis 35). Dabei kann man mitunter sehen, da das Y-Chromosom an einer 
Allosome haftet (Tafel III, 33 Y). Hier bekommt man ja den Eindruck, daB 
die Aquatorialplatte nur 16 Chromosomen enthalt statt 17, wenn man 
die Platte vom einen Pol sieht. Die beiden Geschlechtschromosomen 
liegen meistens peripher, wenngleich nicht immer. Bei der Teilung 
kommt das Y-Chromosom zuletzt (Tafel IIT, 36)!. Wenn die Chromosomen 
sich zur zweiten Reifeteilung einfinden (Tafel III, 37, 38) vereinen sich X- 
und Y-Chromosom wieder und nehmen im Zentrum Platz. Bei der 
Teilung begeben sie sich am weitesten zu den Polen hin (Tafel III, 39). Ihre 
zentrale Lage wird in den beiden Tochterplatten beibehalten (Tafel III, 
40, 41). 

Inder Spermatide (Tafel III, 42) kann man die Geschlechtschromosomen 
(auf dem Bilde Y) unterscheiden, da sie sich unterhalb von den Allo- 





1 Monta@oMERY (1901, 1906), der die Reifeteilungen bei Calocoris rapidus be- 
schrieben hat, schreibt, daB diese Art 2 X-Chromosomen hat, von denen das eine 
seine Reduktionsteilung in der ersten und das andere dieselbe in der zweiten Reife- 
teilung durchmacht. Ware das richtig, ist die Verzégerung dieses Y-Chromosoms 
wahrend der ersten Reifeteilung bei Calocoris chenopodii eine interessante Erschei- 
nung, da sie als eine Zwischenstufe der Entwicklung zu Reduktionsteilung auf- 
gefaBt werden kénnte. Die Angaben iiber Calocoris rapidus scheinen jedoch un- 
sicher zu sein. 
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somen niederlassen. Diese letzteren werden keulenformig, befestigen sich 


mit ihren schmalen Enden an der Kernwand und beginnen zu feinen 
Fasern anzuwachsen (Taf:1 III, 43). Indem MaBe wie sich die Spermatozoen 
fertigbilden, werden die Chromosomenfasern diinner und diinner (Tafel III, 
44 bis 49). In den Spermatozoen, wo das X-Chromosom vorkommt, ist 
letzteres mit Sicherheit recht lange beobachtbar, in denjenigen mit 
dem Y-Chromosom ist eine sichere Identifizierung dagegen nicht még- 
lich (Tafel III, 45). Das fertige Spermatozoen hat einen einfarbigen, 
dunklen, sehr langen Kopf, wo keine Einzelheiten zu erkennen sind 
(Tafel ITT, 50). 


Die Chromosomen der somatischen Zellen. 

Der gewohnliche Typ der Gehirnzellen hat kurze ovaie Chromosomen 
(Tafel IIT, 51). Die beiden Geschlechtschromosomen lassen sich nicht mit 
Sicherheit unterscheiden. Wie bei anderen Hemipterenarten kann auch 
bei dieser Art die GréBe etwas variieren, so daB gréBere Kerne angetroffen 
werden (Tafel ITI, 52). Diese sind bei dieser Art von Chromosomen diffuser 
und weisen Anastomosen auf. Dabei sind deutlich die beiden Geschlechts- 
chromosomen zu unterscheiden, die ihre festen Konturen behalten und 
rundlich sind. Diese Kerne sind meistens auf der Unterseite des Gehirns 
gelegen. Ubergiinge zwischen diesen gréBeren und den gewoéhnlichen 
kleineren Kernen kommen vor. Die Anzahl der Chromosomen ist bei 
allen Gehirnzellen diploid. 

Die Kerne der Muskelzellen (Tafel III, 53) erinnern an die groBeren Ge- 
hirnzellen, sind aber kleiner und haben mehrere Chromosomen mit festen 
Konturen. Die Geschlechtschromosomen sind deutlich und haben eine 
rundere Form. Die Anzahl ist diploid. Zu diesem Typ gehéren die Kerne 
des Bindegewebes, der Hypodermis und der kleinen Onozyten. Die Kerne 
des Fettgewebes (Tafel ITI, 54) sind gewohnlich polyploid, mit kleinen 
ovalen Chromosomen und deutlichen Geschlechtschromosomen, die, 
wenigstens nach der Gro8e zu urteilen, nicht haufiger vorkommen als 
eine von jeder Art. Die Kerne der Matpicuischen GefaBe (Tafel III, 55) 
sind von derselben Beschaffenheit, aber gréBer. Vom selben Typ sind 
die Kerne des Darms und der Speicheldriisen, obgleich die letzteren noch 
groBer sind und grdRere Chromosomen haben. 


Mesovelia furcata Muls. & Rey. 
(Tafel IV und V.) 


Das Spermatogonienstadium. 

Die Frage der Anzahl der Chromosomen bei Mesovelia furcata ist, 
was die Geschlechtschromosomen betrifft, noch komplizierter als bei 
der vorigen beschriebenen Art. Um die Anzahl sicher bestimmen zu 
kénnen, muB man ebenso wie bei dieser Art erst die haploide Anzahl 
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bei den Reduktionsteilungsstadien untersuchen (Tafel IV, 34). Dabei 
zeigt sich, daB die Allosomen sich auf 15 an der Zahl belaufen. Ein 
einzelnes Heterochromosom kommt nicht vor, wir haben hier vielmehr 
4 X-Chromosomen vor uns, die alle verschieden groB sind. AuBerdem 
kommt eines (das kleinste aller Chromosomen) vor, das durch sein Auf- 
treten mit dem iibereinstimmt, was fiir ein Y-Chromosom typisch ist. 
Es sind also im ganzen 20 Chromosomen. Die diploide Anzahl sehen wir 
be‘m Spermatogonienstadium (Tafel IV, 9), wo auBer den 30 Allosomen die 
4 X-Chromosomen und das Y-Chromosom beobachtbar sind, also ins- 
gesamt 30+4X-+ Y. 

Das Spermatogonienstadium weist folgende Phasen auf: Nach der Zell- 
teilung (Tafel IV, 1) verbreiten sich die Chromosomen im Kern (Tafel VI, 2). 
Sie werden am einen Ende zugespitzt, setzen sich mit diesem in der 
Kernwand fest und wachsen, mit keulenformigen Spitzen versehen, zu 
langen, feinen Fasern an (Tafcl IV, 3, 4). Beim Heranwachsen sind zwei 
Chromosomenbildungen zu unterscheiden, die, von einer klaren Zone 
umgeben, nicht weiterwachsen, sondern eine kurze und dicke Form 
behalten (Tafel IV, 4 X + Y). Diese beiden sind ohne Zweifel die fiinf 
kleinen Chromosomen, die sich zu zwei Gruppen vereinigt haben. In 
der gréBeren kann. man deutlich zwei Stiicke unterscheiden. Wie wir 
spaiter sehen werden, besteht die gréBere wahrscheinlich aus den zwei 
gréBten, die kleinere aus den zwei kleineren X-Chromosomen und dem 
Y-Chromosom. Auf Tafel IV, 4 stellen wir fest, wie die beiden Gruppen 
noch an der Kernmembran haften. Wenn die Allosomen sich im aus- 
gesponnensten Stadium befinden (Tafel IV, 5), liegen die beiden Gruppen 
wie 2 dicke Klumpen da, der eine etwas gréBer als der andere. Wenn die 
Schlingen der Allosomen sich wiederum zusammenziehen (Tafel IV, 6, 7), 
vereinigen sich oft die beiden Gruppen ganz und gar, was jedoch nicht 
immer der Fall ist. Wenn das Entwicklungsstadium der Chromosomen 
sich der Teilungsphase zu nahern beginnt (Tafel IV, 8), machen sich die 
fiinf Geschlechtschromosomen voneinander frei und sind in der Teilungs- 
platte je fiir sich zu unterscheiden (Tafel IV, 9). 


Das Spermatozytenstadium. 

Wenn sich die Spindel gebildet hat (Tafel 1V,10) und dieTeilung vollizogen . 
ist, verbreiten sich die Chromosomen in den Tochterkernen (Tafel IV, 11) 
und bleiben dabei in ihren Konturen verwischt. Wenn sie sich am einen 
Eide zuzuspitzen beginnen, leiten sie die Konjugation ein und iiber- 
siedeln zur einen Halfte des Kerns hin (Tafel IV, 12). Dort setzen sie sich 
an der Kernwand fest und beginnen zu wachsen (Tafel IV, 13). Dabei ver- 
einigen sich die 5 Geschlechtschromosomen (4 X + Y) wieder miteinander 
zu einem gekriimmten unregelmaBigen Kérper. Die Ailosomen wachsen 
sodann zu langen Schlingen (Tafel IV, 14), bis sie mitihren freien Enden ihre 
Ansatzpunkte erreichen. Dort beginnt die Synapsis (Tafel IV, 15) und 
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schreitet zur Mitte der Chromosomen hin fort (Tafel IV, 16a). Das 
Bukettstadium ist nicht regelmaBig und hat nicht den schénen Typ 
wie beispielsweise bei Gerris asper (EKBLOM 1939). Die zusammen- 
geschlossenen Geschlechtschromosomen (4 X + Y) bilden einen spindel- 
formigen Ké6rper, den gr6Bten in der einen Spitze. 

Bei giinstigen Gelegenheiten kann man die Geschlechtschromosomen 
frei von den iibrigen Chromosomen liegen sehen. Mitunter liegen sie 
voneinander getrennt und im Kern verstreut, mitunter aber zusammen wie 
auf Tafel IV, 17 und 18. Dies ist indes nicht natiirlich; sondern durch die 
Fixierung oder irgend etwas anderes bedingt!. Dank diesem Umstande 
kann man aber einen Ejinblick dahinein bekommen, wie sich die 5 Ge- 
schlechtschromosomen in diesem Stadium je fiir sich verhalten. Man 
sieht z. B. auf Tafel IV, 17, wie sie sich in 2 Gruppen verteilen, wobei die 
eine die beiden gréBten beherbergt, die andere die 3 kleinsten. Man 
kann auch, wo sie nicht direkt zusammenhangen, kleine, feine Ver- 
bindungsfasern sehen. Eine Eigentiimlichkeit ist, daB man in der Mitte 
der Chromosomen deutlich eine hellere Partie sieht. Auf welchem Um- 
stande dies beruht, werden wir bald sehen. 

Die Synapsis der Allosomen setzt fort bis sie durchgefiihrt ist (Tafel IV, 
19). Die Chromosomenenden haben jetzt ihre Ansatzstellen in der Kern- 
wand verlassen und liegen in einem einzigen Knauel. Gleichzeitig wie 
der Kern wachst, entfernen sich die Allosomen voneinander, so daB sie 
schiitterer liegen (Tafel IV, 20). Jetzt beginnen die Chromosomen der kon- 
jugierenden Paare sich voneinander zu trennen (Tafel 1V, 21). Diese Tren- 
nung setzt fort (Tafel IV, 22) und gleichzeitig spinnen sich die Allosomen 
zu noch feineren Fasern aus. Zum Schlu8B kann man nur ein feines 
Netzwerk sehen, das den ganzen Kern ausfiillt (Tafel IV, 23). Es sei 
jedoch darauf hingewiesen, daB die Allosomenpaare weiterhin mit ihren 
Enden zusammenhangen. 

Die Geschlechtschromosomen, die bisher unter normalen Verhalt- 
nissen einen einzigen K6rper darstellten, bilden jetzt 2 Gruppen, die 
fast immer zusammenhangen. Vereinzelte Male kann man sie indes ganz 
oder teilweise voneinander getrennt finden (Tafel IV, 24—26) (vgl. oben). 
Wenn wir vorerst Tafel IV, 24 betrachten, sehen wir, wie die Geschlechts- 
chromosomen beschaffen sind. Sie sind bogenformig geneigt (a), so daB 
die Enden zueinander hin gebeugt sind und mitunter einander beriihren. 
Die Langsspalte ist deutlich zu konstatieren. Auf Tafel IV, 25 sehen wir 
5 Chromosomen. Betrachten wir Tafel IV, 26, so sehen wir zu oberst 2, 
die gebogen sind. In der Umgebung des groBen Geschlechtschromosoms 
sind zwei hellere halbmondférmige Partien zu sehen, die wohl 2 andere 


1 Dies habe ich bei Tieren beobachtet, die als Ganzes fixiert worden waren. 
Wabrscheinlich beruht die Trennung der Chromosomen darauf, daB die Fixierungs- 
fliissigkeit nicht so rasch eingedrungen ist und die Chromosomen nicht in situ hatte 


fixieren kénnen. 
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Chromosomen darstellen diirften. Wir sehen also, daB die Vereinigung 
von den Chromosomen zu Gruppen auf einem festen Zusammenkleben 
der Geschlechtschromosomen beruht. Die hellen Flecken, von welchen 
soeben die Rede war, sind also dadurch bedingt, daB die Geschlechts- © 
chromosomen zusammengerollt liegen, oft spiralenformig, wobei die 
Mittelpartie sich als heller erweist?. 

Die weitere Entwicklung der Allosomen ist die fiir die Hemipteren 
iibliche. Wie schon erwahnt, hangen die gepaarten Chromosomen mit 
ihren Enden fest (Tafel IV, 27a und 6). In diesem Netzwerk von aus- 
gesponnenen Chromosomen lassen sich die kleineren nur in giinstigen 
Fallen unterscheiden, wie es mit dem hier abgezeichneten Kern der Fall 
ist. Danach machen die Chromosomenpaare sich am einen Ende von- 
einander frei (Tafel IV, 28 a), gleichzeitig wird die Langsspalte sichtbar. 
Ein anderes Chromosomenpaar ist auf Tafel IV, 29 (a) zu sehen. Die Chro- 
mosomenfasern sind in ihrer Morphologie stark unregelmaBig, wodurch sie 
bald schmal, bald grob sind. Dieser Umstand und die Anastomosierung 
sind die Veranlassung dafiir, daB sie nur selten ganz unterschieden werden 
kénnen. Spater kriimmen sie sich wieder zu einer winkelf6rmigen Figur 
(Tafel IV , 30a) und verwandeln sich in der gewohnlichen Weise zu Tetraden. 
Erst bekommen sie den stacheligen, winkelig gebogenen Typ (Tafel IV, 31a), 
danach die Kreuzform (Tafel IV, 32 a). Sodann verschwinden die Quer- 
arme (Tafel IV, 32 6), sie neigen sich wieder im Winkel (c) und werden auf 
diese Weise fertige Tetraden (Tafel IV, 33). Die Geschlechtschromosomen 
(Tafel IV, 31, 32) machen sich voneinander frei und verwandeln sich zur 
gewohnlichen Hantelform, natiirlich ohne Langsspalte.” Samtliche Allo- 
somen und Geschlechtschromosomen sind jetzt fertig, um sich zur Teilung 
einzufinden (Tafel IV, 34; Tafel V,.35,36). Dabei placieren die Geschlechts- 
chromosomen sich immer in der Mitte. 


Bei der ersten Reifeteilung teilt sich das Y-Chromosom zuerst und 
seine beiden Halften gehen auch zuerst auf die Pole zu (Tafel V, 37). Wenn 
die Chromosomen sich zur zweiten Reifeteilung einfinden (Tafel V, 38), 
vereinigen sich die Geschlechtschromosomen allmahlich zu einem ein- 
zigen Korper (Tafel V, 39) und bei der Teilung geht das Y-Chromosom 
nach der einen Seite, die 4 X-Chromosomen nach der anderen Seite 
(Tafel V, 40). Uber das letzterwihnte Verhalten wird man sich auch 
klar, wenn man die beiden Tochterplatten betrachtet (Tafel V, 41, 42). 
Wie ersichtlich, liegen die Geschlechtschromosomen immer noch in 
der Mitte. 

1 Witson (1905) weist darauf hin, daB es bei Brochymena sp. zwei ,,spheroidal 
chromosome-nucleoli oder mitunter nur einen gibt. Dann sind sie zu einem vereint. 
In einem spiteren Stadium sind sie ,,hollow“. Dies, was er auch bei Lygus turcicus 
beschreibt, entspricht seiner Ansicht nach der Langsspalte. Aus den Bildern geht 
hervor, daB es sich bei diesen Arten um dieselben Dinge handelt wie bei der. Art 
Mesovelia, obgleich er sie fehl gedeutet hat. 
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Wenn sich die Spermatide (Tafel V, 43) zu entwickeln beginnt, liegen 
die Chromosomen immer noch in einem Kranz mit den Geschlechts- 
chromosomen — hier auf der Abbildung das Y-Chromosom — etwas 
getrennt voneinander, was jedoch aus dieser Abbildung nicht hervorgeht. 
Danach beginnen die Chromosomen sich zuzuspitzen, sich zu befestigen, 
auszuspinnen und sich dabei zu Anastomosen zu entwickeln (Tafel V, 44). 
Geschlechtschromosomen, ob es sich nun um Kerne handelt, die 4 X 
haben, oder solche mit Y-Chromosom, lassen sich jetzt nicht mehr unter 
den Allosomen erkennen. Dies zeigt auch, daB sich die 4 X-Chromosomen 
wieder getrennt haben. Wenn die Chromosomen sich zu einem Netzwerk 
ausgesponnen haben, in dem die keulenférmigen Spitzen noch zu unter- 
scheiden sind (Tafel V, 45), kann man mitunter eine Gruppe von 4 kleinen 
keulenf6rmigen Gebilden sehen, die zusammenliegen. Dies kénnten die 
4 X-Chromosomen sein, was aber nicht sicher festzustellen ist. 

Allmahlich verschiebt sich der Kern zur Basis hin (Tafel V, 46), und das 
Acrosom beginnt sich auf der Seite auszubilden. Jetzt haben die Chromo- 
somen sich so weit ausgesponnen, da nur noch ein feines Netzwerk 
vorhanden ist. Daraufhin verschiebt sich das Acrosom zur Spitze der 
Spermatozoen (Tafel V, 47). Der Spermatozoenschwanz wachst jetzt 
kollossal in die Lange, das Acrosom gleichfalls und allmahlich ist das sehr 
lange Spermatozoen fertig. Auch der Kern wird linger (Tafel V, 48—51) 
und gleichzeitig wird er dunkel und undurchsichtig. 


Die Chromosomen der somatischen Zellen. 


Die Chromosomen der somatischen Zellen sind in bezug auf die ver- 
schiedenen Gewebe ziemlich gleich. Die Chromosomen des Gehirns 
(Tafel V, 52) sind kurz, oval und oft am einen Ende zugespitzt. Die Ge- 
schlechtschromosomen sind nicht zu einem einheitlichen Korper zu- 
sammengeschlossen. Die Anzahl der Chromosomen ist diploid. Die 
Zellen der Muskelgewebe (Tafel V, 53) weisen gewohnlich etwas ausgespon- 
nenere Chromosomen auf, auBerdem liegt ein deutliches Heterochromosom 
vor (het). Ob es aus einem oder mehreren zusammengeschlossenen 
Geschlechtschromosomen besteht, kann man unméglich sagen. Die Anzahl 
der Chromosomen ist diploid. Zum selben Typ gehéren die Zellkerne 
des Bindegewebes, der Hypodermis und der kleinen Gnozyten. Die Zellen 
des Mitteldarmes haben gréBere Kerne mit recht distinkten Chromo- 
somen vom selben Typ wie die obigen und ein deutliches Heterochromosom 
(Tafel V, 54 het). Die Anzahl ist tetraploid, mitunter sind es mehrere. Zum 
selben Typ gehért auch das Fettgewebe. Die groBen Onozyten (Tafel V, 
55) haben groBe Kerne mit distinkten, kurzen Chromosomen, die mitunter 
eine Einschniirung auf der Mitte aufweisen und sich dann im Teilungs- 
stadium befinden. Sie haben ein deutliches Heterochromosom (het). Die 
Anzahl der Chromosomen ist polyploid. Zu diesem Typ gehéren die 
Kerne der Matricuischen GefaBe und der Speicheldriisen. 
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Zusammenfassung. 

Alle 3 hier behandelten Arten stimmen insofern mit den meisten 
Hemipteren iiberein, als die Chromosomen der Geschlechtszellen nach 
der Teilung zu mehr oder weniger langen Fasern anwachsen. Am aus- 
gepragtesten in dieser Beziehung ist Mesovelia furcata. 

Die Anzahl der Chromosomen ist bei allen hoch; bei der Art Salda 
littoralis diploid 32 + X, bei Calocoris chenopodii 30 + X + Y und bei 
Mesovelia furcata 30 + 4X -+- Y. Diese groBe Zahl deutet darauf, daB 
sie genetisch betrachtet zu den primitiveren Arten gehéren. Das eigen- 
artige Verhalten, daB die beiden Partner des Mikrochromosomenpaares 
verschieden groB sein kénnen, ist nur bei der Art Salda littoralis fest- 
zustellen, dagegen nicht bei den beiden anderen, die mehrere Geschlechts- 
chromosomen haben. 

Das Spermatogonienstadium ist bei allen Arten sehr ahnlich und weist 
nur in bezug auf die Geschlechtschromosomen Variationen auf. Bei 
Salda littoralis verhalt sich das Heterochromosom normal, wahrend bei den 
beiden anderen Arten mit zwei oder mehreren Geschlechtschromosomen 
letztere beim Ausspinnen erst getrennt in 2 Gruppen auftreten, die sich 
spater vereinigen und sich bei der Zusammenziehung der Allosomen wieder 
voneinander freimachen. Die Verbindung zwischen den Geschlechts- 
chromosomen wird bei der Art Calocoris chenopodii niemals so vollstandig 
wie bei Mesovelia furcata. 

Zu Beginn des Spermatozytenstadiums ist der Verlauf bei den 3 Arten 
recht gleich. Die Chromosomen setzen sich nicht in einem begrenzten 
Gebiet an der Kernmembran fest, sondern in allen Teilen des Kernes, 
obgleich sich die meisten an der einen Halfte anhaufen. Aus diesem 
Grunde kann niemals ein schén ausgebildetes Bukettstadium entstehen. 
Die nach der Synapsis oft erfolgende Zusammenziehung der Allosomen 
ist bei Salda littoralis nicht nachweisbar, bei Mesovelia furcata gering, 
bei Calocoris chenopodii dagegen sehr ausgepragt (Tafel III, 14). 

Die weiteren Entwicklungsstadien der Allosomen bis zum Sperma- 
tozoenstadium sind sehr gleich und stimmen mit dem bei Hemiptera- 
Heteroptera iiblichen iiberein. Sie bilden sich zu feinen Fasern um, © 
gleichzeitig damit, daB sie sich trennen. Dabei entwickelt sich bei der Art 
Salda littoralis ein schénes Strickleiterstadium (Tafel I, 20), wobei sich 
die Querriegel zwischen den Chromomeren herausbilden. Dadurch dab 
sie sich nach der Trennung nur am einen Ende aneinander festhalten 
und die Langsspalte zustande kommt, ergibt sich nach weiterer Zusammen- 
ziehung die typische Tetradenfigur. Bei der Spermatozoenbildung wachsen 
die Allosomen wieder und bilden ein feinmaschiges Netzwerk. 

Das Heterochromosom weist, abgesehen von seiner abweichenden 
GréBe, bei der Art Salda littoraiis keine besonderen nennenswerten Eigen- 
heiten im Entwicklungsverlauf auf. Das einzige, was in die Augen fallt, 
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ist, daB es bei der zweiten Reifeteilung nicht weiter in der Aquatorial- 
platte nach den Allosomen verweilt, sondern schon im Anfang zu dem 
einen Pol mitfolgt, was méglicherweise ein primitiver Zug ist (Tafel II, 
39—41). Bei der Art Calocoris cienopodii vereinigen sich die beiden 
Heterochromosomen sofort nach der letzten Spermatogonienteilung und 
sind dann bis zur Diakinese zu einer Einheit zusammengeschlossen. 
Eigentiimlicherweise verhalt sich das Y-Chromosom in der ersten Reife- 
teilung wie das X-Chromosom bei anderen Arten bei der zweiten Reife- 
teilung, indem es langer in der Aquatorialplatte verweilt (Tafel III, 
36). In der folgenden zweiten Reifeteilung gehen die beiden Ge- 
schlechtschromosomen dagegen rascher zu den betreffenden Polen als 
die Allosomen. Bei der Art Mesovelia furcata sind die 5 Geschlechts- 
chromosomen nach der letzten Spermatogonienteilung im Anfang zu 
einer einzigen Einheit zusammengeschlossen. Bei giinstigen Gelegen- 
heiten (Tafel IV, 16) kann man deutlich sehen, wie sie linear ver- 
einigt liegen, wobei das gréBte am freien Ende gelegen ist, das kleinste 
zur Zellmembran hin. Sie liegen also in einer GréBenkategorie. Ihre 
Stellung zueinander geht deutlicher aus Tafel IV, 17 hervor, auf der sie 
aus irgendeinem Grunde voneinander geglitten sind. Dieser Aufbau der 
zusammengesetzten Geschlechtschromosomen ist auBerst lehrreich, denn 
er zeigt, daB die bei den Hemipteren in gewissen Entwicklungsstadien 
so gewohnliche Keulenform der Chromosomen auf rein morphologisch 
bedingten GréSenunterschieden in den verschiedenen Teilen des Chromo- 
soms beruhen muB. Er stiitzt auch die RrvrErsche Theorie (1930), nach 
der die Chromosomen genetisch durch Wachsen kleinerer Stiicke zustande 
gekommen sind, die linear zusammengefiigt waren. Die Geschlechts- 
chromosomen bilden indes bald 2 Gruppen, eine gréBere, die wahr- 
scheinlich aus den beiden gréBten besteht und einer kleineren, die die 
3 kleineren bildet. Man sieht jetzt deutlich, daB die Chromosomen ring- 
formig sind. In diesem Zusammenhang kann darauf hingewiesen werden, 
daB man eine ahnliche Ringform bei der Art Calocoris chenopodii beob- 
achten kann (Tafel III, 20). Mitunter bekommen die Geschlechts- 
chromosomen Kugelform (Tafel IV, 31—33), die besonders wahrend 
der Diakinese hervortritt, wo sie sich alle voneinander trennen. Dies 
beruht darauf, da8 das ringférmige Chromosom sich in eine Spirale zu- 
sammenrollt. Bei der ersten Reifeteilung teilt sich das Y-Chromosom 
vor allen andezen. 

Die somatischen Chromosomen sind bei allen 3 Arten sehr ahnlich, 
keulenférmig, mitunter, z. B. bei der Art Salda littoralis, sind die Darm- 
zellen etwas langgestreckt. Lange bandférmige fehlen bei allen. Die 
Kerne der Gehirnzellen sind wie gewéhnlich am einfachsten gebaut und 
nur bei Salda littoralis kann das Heterochromosom in diesem Gewebe 
sicher von den Allosomen unterschieden werden, da es ja das gréBte von 
allen ist. Es behalt bei dieser Art seine gewohnliche langgestreckte Form 
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bei, wihrend es bei anderen Geweben schwillt und mehr oder weniger 
abgerundet ist. Die groBen Gehirnzellen des Calocoris chenopod, bei 
welchen die Geschlechtschromosomen durch ihre scharferen Konturen 
gut zu unterscheiden sind, weisen Abweichungen auf. 


Phylogenetische Studien 
iiber die Chromosomen bei Hemiptera-Heteroptera. 

Wie in der Einleitung hervorgehoben, ist es von Interesse, einen 
genetischen Zusammenhang zwischen der Chromosomenmorphologie ver- 
schiedener Familien zu finden zu versuchen, was 
durch einen Vergleich mehr primitiver Formen mit 
spezialisierteren (entwickelten) erméglicht werden 
soll. Im folgenden sei das Hauptinteresse dem 
Spermatozytenstadium gewidmet, wobei die Pralepto- 
und Leptotenestadien sowie die Synapsis zu Ver- 
gleichsstudien dienen mégen. Namlich gerade in 
diesen Stadien treten die charakteristischsten Form- 
veranderungen bei den Allosomen hervor. 

Vorerst miissen jedoch die Hemiptera-Heteroptera 
systematisch beriihrt werden. Eine diesbeziiglich 
grundlegende Arbeit hat O. M. Reuter (1910) publi- 
ziert, vervollstandigende Angaben folgten 1912 und 
auf seine Resultate in bezug auf die Phylogenie der 
verschiedenen Familien sollen sich die in diesem 

_ Abb. 1. Kapitel vorgelegten chromosomenmorphologischen 
Die systematische ° a r 
Vergleiche griinden. In diesem Zusammenhang muB 


Stellung der vier 
Hemipteren-Haupt- —_jch indes hervorheben, da ich mich in einigen Arbei- 


Glach Exeuir prom ten (1926, 1928, 1929) mit systematischen Studien 
tiber die Hemipteren beschaftigt habe und hauptsach- 
lich auf Grund des Baues der Mundteile 4 gut voneinander getrennte Grup- 
pen unterscheiden konnte, namlich Geocorisse, Amphibiotica (semiaquatila ), 
Hydrocorisae (aquatila) und Sandaliorrhyncha (Corixidae). Thre Stellung 
zueinander geht gut aus Abb. 1 hervor. Bei der systematischen Be- 
handlung der hierhergeh6renden Chromosomenprobleme habe ich mich 
der von mir gemachten Gruppeneinteilung bedient und dabei nach dem 
RevuteERschen System die verschiedenen Familien in die betreffenden 
Gruppen eingesetzt, die primitiven am weitesten nach unten und je 
nach dem gréReren Grade ihrer Spezialisierung immer weiter nach oben 
(Abb. 2). Fiir jede Familie ist, soweit in der Literatur Angaben zu 
finden waren, auBer dem morphologischen Charakter (wobei das Bukett- 
stadium als Norm angenommen wurde) auch Chromosomenzahl und 
Geschlechtschromosomen einbezogen. Bei einer eingehenden phylo- 
genetischen Untersuchung kann es ja von Interesse sein, diese beiden 
letztgenannten, so oft erérterten Momente zu beriihren. 
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“Die Morphologie der Allosomen. Bei der urspriinglichen Familie 
Saldidae (Salda littoralis) befestigen die Allosomen sich im ersten 
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Abb. 2. Phylogenetisches Schema iiber Hemipterenfamilien, iiber deren Chromosomen- 

verhiltnisse eingehendere Angaben erhialtlich sind. Von diesem Schema weichen die 

Gattung Metapodius (X + Y) in der Familie Coreidae, sowie die Gattung Oedancala (XO) 

in der Familie Lygaeidae in bezug auf die Geschlechtschromosomen ab. Die Ziffern 
bezeichnen die Chromosomenzahlen. 


Spermatozytenstadium an der Kernwand, wo sie sich ausspinnen, aber 
nicht auf einer begrenzten Stelle. Sie setzen sich im Gegenteil in ver- 
schiedene Teile des Kerns, ob- 
gleich eine gewisse Anhaufung 
nach der einen Seite des Kerns 
hin zu bemerken ist. Wenn 
sie ausgewachsen sind und 
sich gepaart haben, neigen 


sie sich nur wenig. Dadurch 
bildet sich kein Bukettsta- Abb. 3a—e. Die Chromosomenmorphologie bei drei 





c 


‘ : Arten im Laufe der Synapsis. a Salda littoralis. 
dium heraus (Abb. 3a). Bei 


anderen Geokorisen finden 


wir diesen Typ bei der 


Familie Capsidae (Calocoris 
chenopodiae ). 


Die Chromosomen haften an verschiedenen Teilen 
des Kerns. b Gerris asper. Die Chromosomen 
haften an einen kleinen Gebiet des Kerns. c Alydus 
calcaratus. Die Chromosomen liegen frei im Kern. 
Die Abbildungen b nach EKBLOM (1939) und c nach 
REUTER (1930); ¢ ist umgezeichnet. 


Was die iibrigen Familien der Geokorisen betrifft, scheint der ge- 





wohnliche Typ, bei dem die Allosomen sich in einem kleineren, be- 
grenzteren Gebiete befestigen, der gewdhnliche zu sein. Beim Aus- 
wachsen neigen sich die Allosomen in einem Bogen, so daB sie mit ihren 
Spitzen bis zu den Ansatzpunkten hinunterreichen. Dabei bilden sich 
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mehr oder weniger typische Bukettstadien (Abb. 3b). Hierher ge- 
héren die Familien Reduviidae (Prionides cristatus, PAYNE 1909), Pyr- 
rhocoridae (Pyrrhocoris apterus, Gross 1907), Coreidae (Syromastes margi- 
natus, Gross 1904; Myrmus miriformis, EkBLOM 1934, sowie Anasa 
tristis, McCLune und Pinney 1910). Bei dieser letztgenannten Familie 
Coreidae kommt eine Art Alydus calcaratus (REUTER 1930) vor, die, eben- 
so wie die in der Superfamilie Pentatomoidae gut untersuchte Art in der 
Gattung Huschistus (MONTGOMERY 1911) einen ganz anderen Typ auf- 
weist. Hier spinnen sich die Allosomen nur unbedeutend (A. calcaratus) 
oder nur maBig (Huschistus) aus, so daB sie im ganzen Spermatozyten- 
stadium individuell unterschieden werden kénnen. Sie befestigen sich 
nicht an der Kernmembran, sondern liegen die ganze Zeit im Kern ver- 
streut, woraus sich ergibt, daB es nie zur Bildung eines Bukettstadiums 
kommt (Abb. 3c). Diese Hemipterenformen, die den spezialisiertesten 
angehoren, weisen also gréBere Ahnlichkeit mit den primitivsten Familien 
auf. Sie sind jedoch noch weiter gegangen, insofern als die Allos6men 
ganzlich frei im Zellkern liegen. Dies muB indes sekundaren Ursprungs 
sein und aus Formen mit Bukettstadium herriihren. 

Was die semiaquatilen Formen betrifft, hat auch hier die primitive 
Familie Mesoveliidae (Mesovelia furcata) die Ansatzstellen der Allo- 
somen, die bei der Ausspinnung nicht in einem kleinen Gebiete gesammelt 
sind, so daB kein typisches Bukettstadium zustande kommt. Bei den 
spezialisierteren Familien Veliidae (Velia currens, Poisson 1936) und 
Gerridae (Gerris lacustris, WILKE 1907, G. najas, Poisson 1936, G. asper, 
Exsiom 1939) zeigen sich sehr schéne Bukettstadien; wo die Ansatz- 
punkte der Allosomen auf einem kleinen Gebiete des Kerns angesammelt 
sind (Abb. 3b). 

Die aquatilen Familien scheinen, der Literatur nach zu urteilen, gut 
ausgesponnene Chromosomen mit Bukettstadien aufzuweisen. Wenig- 
stens ist dergleichen bei den Familien Nepidae (Nepa cinerea, STEOPOE 
1930), Belostomatidae (Belostoma flaminea, CHICKERING 1916, Benacus 
griseus, Lethocerus americanus und Belostoma fluminewm CHICKERING 
1927) beobachtbar. 

Die Familie Sandaliorrhyncha (Corixa .geoffroyi, Poisson 1936) weist 
gleichfalls ein Bukettstadium auf. 

Die Chromosomenzahl. Uber dieses Thema findet sich eine ganze Reihe 
von Arbeiten; die meisten sind in Harveys (1916, 1920) sowie Poissons 
(1936) Arbeiten gesammelt!. Eingehendere Untersuchungen iiber den 
Zusammenhang zwischen der Chromosomenzahl und der systematischen 
Stellung der verschiedenen Arten sind jedoch nicht gemacht worden. 
Indes heben MonteomeEry (1901, 1906), Harvey (1920), RevTER (1930) 


1 Wenn nichts Besonderes angegeben ist, stammen die angefiihrten Chromo- 
somenzahlen wie auch die Angaben iiber die Geschlechtschromosomen aus den 
genannten Arbeiten. 
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und Prokoriewa (1933) hervor, daB starker spezialisierte Arten eine 
geringere Anzahl von Chromosomen aufweisen als primitivere, wenn- 
gleich es Ausnahmen gibt. 

Von der wahrscheinlich primitivsten Familie Saldidae ( Salda littoralis ) 
ausgehend, erhalten wir die diploide Anzahl 33 (REUTER 1930, ExkBLom) 
fiir diese Familie'. Unter den Geokorisen iiberhaupt sind die Zahlen 
bei den urspriinglicheren Familien, wie Reduviidae (23—32), Phymatidae 
(29) sowie Capsidae (30—35) hoch. Bei den Arten Pyrrhocoridae (11—24), 
Lygaeidae (13—16), Coreidae (13—25), Nabidae (18) sowie Tingididae (14) 
ist die Chromosomenzahl bedeutend geringer. Die niedrigste Zahl (6—27) 
weisen die spezialisiertesten, die Pentatomoiden auf, wobei zu bemerken 
ist, daB nur 2 von 30 untersuchten Arten mehr als 16 Chromosomen zu 
verzeichnen haben, naémlich Banasa calva (26) und Thycanta calceata (27). 

Unter den Semiaquatilen ergibt sich bei den Mesoveliidae (35) (EKBLOM) 
die héchste Chromosomenzahl, wahrend die spezialisierteren Familien 
Veliidae (25) und Gerridae (21) kleinere Zahlen aufweisen. 

Unter den Aquatilen ist die Chromosomenzahl bei der Familie Nepidae 
(33—43) hoch. Dagegen hat die gleichfalls als urspriinglicher betrachtete 
Familie Belostomatidae eine verhaltnismaBig geringe Zahl (8—28) und 
erweist sich also als eine Ausnahme. Bei den spezialisierteren Familien 
sind die Zahlen im allgemeinen niedriger als bei der Familie Notonectidae 
(2426), Pleidae (23), waihrend die Familie Nawcoridae unregelmabiger 
ist. 2 von den Arten, Naucoris maculatus und N. conspersus haben 27—29 
bzw. 33 Chromosomen, wahrend JN. cimicioides 51 aufweist, die héchste 
Zahl, die bisher bei Hemiptera-Heteroptera angetroffen worden ist. 

Sandalioorhyncha (Corixidae), die ja, was die Mundteile und die 
Lebensweise betrifft, eine stark spezialisierte Gruppe bildet, beherbergt 24 
an der Zabl. 

Die Geschlechtschromosomen. Von Interesse ist auch, die Geschlechts- 
chromosomen vom phylogenetischen Gesichtspunkte zu betrachten. Geht 
man dabei von der Familie Saldidae aus, wiirde ein einziges groBes 
Heterochromosom (vom Typ XO) — bedeutend gréBer als eines der Allo- 
somen — das urspriinglichste sein. Bei primitiven Formen findet man 
indes auch einen anderen Typ, namlich ein groBes zusammengesetztes 
X-Chromosom sowie ein Y-Chromosom, wie wir es bei Mesovelia furcata 
sahen (Typ n X + Y). 

Wenn wir vorerst die Geokorisen betrachten, finden wir, daB sowohl 
Familien mit XO als solche mit bis auf n X + Y vorkommen. Zur 
Gruppe mit XO gehéren die Familien Pyrrhocoridae, Coreidae und Phyma- 
tidae. Die Familie Coreidae macht jedoch eine Ausnahme, indem die 


1 Tn einer Reihe von Fallen ist dort, wo nur die haploide Anzahl in der Literatur 
angegeben war; die diploide auf Grund der ersteren berechnet worden. Da bei den 
meisten Arten nur das Mannchen untersucht worden war, muB sich die Chromo- 
somenzahl auf die diploide griinden. 
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Gattung Metapodius Arten mit X + Y aufweist. Der iiberwiegende Teil 
der Geokorisen-Familien hat jedoch X + Y. Eine der urspriinglichsten 
diirfte die Familie Reduviidae sein, und zwar wegen die komplizierten Ge- 
schlechtschromosomen. Bei dieser Familie haben wir vorerst die Arten 
Acholla multispinosa und Sinea Rileyi mit 5 X + Y, Pnirontis modesta mit 
4X + Y; Prionidus cristatis, Pselliodes cinctus sowie 4 Sineaarten mit 
3X+ Y; Conorhinus sanguisugus, Fitchia spinulosa sowie Rocconata 
annulicornis mit 2X + Y; Apiomeris crassipes, Diplodocus exsanguis 
sowie Reduvius personatus mit X + Y. Bei den iibrigen Familien, 
Capsidae, Lygaedae, Nabidae, Tingididae und bei der Superfamilie 
Pentatomoidae, erhalten wir X + Y. Auch hier kommt eine Ausnahme 
vor, indem die Gattung Oedancala in der Familie Lygaeidae XO hat. 

Nach diesen Angaben zu urteilen, geht hervor, daB die entwickeltesten 
Familien oft weniger Geschlechtschromosomen haben als die primitiveren. 
Was dagegen die GréBe betrifft, konnen auch bei den spezialisierteren 
Formen gro8e Heterochromosomen vorkommen, wenn auch, wie schon 
erwahnt, die groBen Geschlechtschromosomen das Primitive sind. So 
kommen gréBere solche beispielsweise in der Familie Pyrrhocoridae 
(Pyrrhocoris apterus, HENKING 1891), bei Coreidae (Syromastes marginatus, 
Gross 1904) u. a. vor. Eine bestimmte Regel gibt es hier ebensowenig wie 
bei anderen Gruppen. Dieses Moment beleuchten die Semiaquatilen besser. 

Bei den Semiaquatilen kommt, wie wir schon erwahnten, der primi- 
tivste Typ in der Familie Mesoveliidae mit 4X + Y vor. Die mehr 
entwickelten Familien Veliidae und Gerridae haben nur ein Hetero- 
chromosom und scheinen sich deshalb nicht direkt an die Mesoveliidae 
anzuschlieBen. Wie schon erwahnt, kann man bei den Semiaquatilen deut- 
lich die Variationen in der GroBe der Geschlechtschromosomen verfolgen. 
Wiahrend die Heterochromosomen zusammengenommen bei Mesoveliidae 
einen groBen und komplizierten Korper bilden, liegt bei Velitdae nur ein 
kleineres X-Chromosom vor, und bei den Gerridae finden wir folgendes: 

Bei Gerris lateralis (GEITLER 1937) ist das X-Chromosom das gréBte 
von seinen saimtlichen Chromosomen. 

Bei Gerris gibbifer (Poisson 1936) ist das X-Chromosom eines der 
gréBten von seinen simtlichen Chromosomen. 

Bei Gerris lacustris (GEITLER 1937) und asper (EKBLOM 1939) befinden 
sich die X-Chromosomen unter seinen mittelgroBen Chromosomen. 

Bei Gerris najas (Poisson 1936) und marginatus (MONTGOMERY 1906) 
ist das X-Chromosom eines der kleinsten von seinen Chromosomen. 

Wie ersichtlich konnen die Geschlechtschromosomen in derselben 
Familie bedeutend an Gr6é8e variieren. 

Die aquatile Gruppe weist auch Familien mit XO und solche mit bis auf 
n X + Y auf. Einerseits haben wir die Familien Naucoridae und Pleidae 
mit XO. Beide haben (mit den Arten Plea minutissima und Naucoris 
cimicioides) ein sehr groBes Heterochromosom. Anderseits haben wir 
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bei der primitiven Familie Nepidae 4X + Y sowie bei der Familie 
Belostomatidae und der spezialisierten Familie Notonectidae X + Y. 

Die spezialisierte Gruppe Sandaliorrhyncha (Corixidae) hat gleich- 
falls X + Y. 


Trotz allen Abweichungen geben diese phylogenetischen Studien das 
Resultat, daB als urspriingliche Chromosomencharaktere, wenn man von 
den primitivsten Hemipterenformen ausgeht, folgende zu betrachten sind : 

1. Die Allosomen sind im Leptoten- und Synapsisstadium nicht mit 
ihren Basen in einem begrenzten Gebiet im Kern befestigt, sondern auf 
dem gréBeren Teil der Kernflache. Sie wachsen zu nicht allzu langen 
Fasern an. Kein Bukettstadium. 

“2. GroBe Chromosomenanzahl. 

3. GroBes Heterochromosom (XO) oder ein Y- auBer mehreren 
X-Chromosomen (n X + Y). 

Fir den Chromosomencharakter der spezialisierteren Formen sind 
folgende Eigenschaften bezeichnend: 

1. Die Allosomen sind im Leptoten- und Synapsisstadium mit ihren 
Basen in einem begrenzten Gebiet der Kernwand befestigt und wachsen 
zu langen Fasern an. Mehr oder weniger gut entwickeltes Bukettstadium. 
Bei gewissen von den spezialisierteren Familien der Geocorisae (die 
Gattungen Alydus und Euschistus) hat jedoch eine Riickbildung statt- 
gefunden, indem die Allosomen im ganzen Stadium frei im Kern liegen, 
sich wenig ausspinnen und kein Bukettstadium bilden. 

2. Kleine Chromosomenzahl. 

3. Ein kleines oder maBig groBes Heterochromosom (XO) (obgleich 
nicht selten ein groBes vorkommt) oder ein X- und ein Y-Chromosom 
(X + Y). 

Indes mu8 man sich fragen: Worauf deuten nun alle zahlreichen 
Abweichungen? Ja, sie zeigen ohne Zweifel, daB die Chromosomen ebenso 
wie die Tierformen selbst morphologischen Veranderungen unterworfen 
sind. Die verschiedenen Familien wie auch die Verwandtschaften und 
die Arten bilden ihre eigenen sekundaren Entwicklungslinien aus (z. B. in 
der Familie Coreidae und der Superfamilie Pentatomoidae), wenn auch 
gewisse allgemeine Grundziige im phylogenetischen Verlauf zu ver- 
spiiren sind. Dies stimmt gut mit dem tiberein, was PRoKoriEwa (1933) 
in ihren Studien iiber die Stellung der Chromosomen zueinander in der 
Teilungsplatte und der Mikrochromosomen bei der Familie Corixidae 
sagt. Sie kommt beim Vergleich zwischen verschiedenen Hemiptera- 
Heteroptera zu dem Resultat, ,,daB den dieser Ordnung angehérenden 
Familien ein einziger Karyotypus eigen ist‘‘, obgleich viele Veranderungen 
im Evolutionsverlauf vor sich gegangen waren. Als labile Elemente be- 
trachtet sie ,,die Zahl der Chromosomen, die GroBe des m-Chromosoms 
und die Geschlechtschromosomenverhiltnisse“ und auBert, daB die 
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Veranderung ,,dieser Elemente des gemeinsamen Karyotypus nicht groBe 
systematische Gruppen, sondern nur Arten oder sogar Rassen charak- 
terisieren‘‘. Ob dieses zuletzt GeauBerte immer der Fall ist, kann nur 
eine Untersuchung an einem sehr groBen Material zeigen. 

Wie weit die Abweichungen gehen kénnen, geht daraus hervor, daB 
die Reduktionsteilung bei der Familie T'ingididae (MontcomERY 1901, 
1904) und der Gattung Archimerus in der Familie Coreidae (WiLson 1905; 
Moritz 1910) in der ersten Reifeteilung vor sich geht, wahrend sie bei 
Hemiptera-Heteroptera in der Regel bei der zweiten Reifeteilung geschieht. 


Erkldérung der Abbildungen auf Tafel I—V. 
Tafel I und II. Salda littoralis. 


. Die Aquatorialplatte bei einer Spermatogonie. 33 Chromosomen. 

. Eine Spermatogonienmitose. 

. Telophasenstadium. Spermatogonienstadium. 

. Ausspinnung der Chromosomen bei Spermatogonien. 

. Zusam iehung der Chromosomen. Spermatogonienstadium. 

. Teilungsstadium beim Ubergang zum ersten Spermatozytens‘adium. 
. Telophasenstadium. Spermatozytenstadium. 

. Etwas spateres Stadium als das vorige. 

. Beginnende Leptotene und Synapsis. 

. Die Allosomen befestigen sich an der Kernmembran und wachsen aus. 





Das Heterochromosom befestigt sich mit einem kurzen Stiel an der 
Kernwand. 


- Das Geschlechtschromosom schrag von oben von der Seite gesehen. 


Leptotene- und Synapsisstadium werden abgeschlossen. Pachytene- 
und Diplotenestadium. Zu beachten ist, daB eine Reihe von Allosomen 
schon dabei sind, sich zu trennen (z. B. a). 


. Ailosomenpaar bei der Trennung. Strickleiterform. 
. Fortgesetzte Trennung. Diffuses Stadium. Auf Abb. 23 haben zwei (a) 


am einen Ende keinen Kontakt mehr miteinander. 


. Beginn der Diakinese. Die freien Enden entfernen sich voneinander. 


Die Langsspalte tritt auf (a). 


. Die Diakinese setzt fort. 
. Das kreuzférmige Stadium. Die Mikrochromosomen sind fertig, aber 


getrennt. 


. Die Tetraden bilden sich fertig. 
. Die Chromosomen stellen sich in der Teilungsplatte ein. Die Mikro- 


chromosomen vereinigen sich. 


. Die erste Reifeteilung. 

. Die Chromosomen finden sich zur zweiten Reifeteilung ein. 

. Die zweite Reifeteilung. 

. Die Telophasenplatte. 

. Die Spermatide bildet sich aus. Die Allosomen spinnen sich aus. 


Das Heterochromosom ist deutlich. 


. Das Heterochromosom nicht erkenntlich. 
. Das Acrosom beginnt sich auszubilden, der Kern beginnt sich zu drehen. 
. Das Acrosom ist fertig und der Kern hat sich 180° gedreht. 
. Das Spermatozoon wird fertiggebildet. 

. Der Spermatozoonkopf im Durchschnitt (c = Achsenzylinder). 
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56. Kern von einer Gehirnzelle: 

57. Kern von einer Muskelzelle. 

58. Kern von einer Fettzelle. 

59. Kern von einer Mitteldarmzelle. 


Tafel III. Calocoris chenopodii. 


1. Spermatogonienteilung; Metaphase. 
2. Telophasenstadium. Die eine Tochterplatte. Das Spermatogonien- 


stadium. 
3, 4. Die Ausspinnung der Chromosomen. 
5—7. Die Zusa iehung der Chromosomen. 





8, 9. Teilungsstadium beim Ubergang ins erste Spermatozytenstadium. 
10. Telephasenstadium mit der einen Tochterplatte. 
11. Proleptotene und beginnende Synapsis. 
12. Leptotene und Synapsis setzen fort. 
13. Die Synapsis ist vollendet. 
14. Pachytene und Diplotene. Die erste Kontraktion. 
15. Die Allosomenpaare beginnen sich zu trennen. 
16. Die Trennung der Allosomenpaare setzt fort. Sie machen sich am 
einen Ende voneinander frei. 
17—19. Das Aussehen der X- und Y-Chromosome, wenn sie sich in dem aus 
der vorhergehenden Abbildung ersichtlichen Stadium trennen. 
20. Y-Chromosom, das Ringform angenommen hat. 
21. Die Diakinese beginnt. Die Langsspalte ist deutlich. 
22—26. Beispiel fiir die verschiedenen Stadien der Diakinese bei den Allosomen. 
27. Die Diakinese hat bei den Allosomen ein verschieden weitgehendes 
Stadium erreicht. Das Aussehen der X- und Y-Chromosome, wenn 
sie sich in diesem Entwicklungsstadium trennen. 
28, 29. Das Aussehen von X und Y, wenn diese noch am Ende der Diakinese 
aneinander befestigt sind. 
30. Das X-Chromosom ist so weit fertig, daB es sich zur Hantelform um- 
bildet. 
31. Die Allosomen sind auBer dem gréBten Paar (1) mit der Diakinese fertig. 
32. Die Aquatorialplatte im ersten Spermatozytenstadium. 
33. Teilungsspindel im selben Stadium. Das Y-Chromosom hat sich voriiber- 
gehend an einem Allosom befestigt. 
34. Teilungsspindel mit deutlichem X-Chromosom. 
35. Ein anderer Spindel mit einem Y-Chromosom. 
36. Anaphase. Das Y-Chromosom teilt sich zuletzt. 
37. Die Aquatorialplatte am Ubergang zum zweiten Spermatozytenstadium. 
38. Teilungsspindel mit X- und Y-Chromosomen im selben Stadium. 
39. Anaphase. Die X- und Y-Chromosomen riicken zuerst zu den Polen hin. 
40, 41. Die Teloph tochterplatt 
42, 43. Spermatiden. Die Chromosomen beginnen sich zu verlingern. 
44—46. Das Spermatozoon beginnt sich auszubilden. Das X-Chromosom ist 
noch deutlich. Die Chromosomen spinnen sich zu feinen Fasern aus. 
47—50. Das Spermatozoon bildet sich fertig. 
51. Kern von einer Gehirnzelle. Gewéhnlicher Typ. 
52. Kern von der Unterseite des Gehirns. 
53. Kern von einer Muskelzelle. 
54. Kern von einer Fettzelle. 
55. Kern von einer Zelle der Matriauischen GefaiBe. 





Chromosoma, 2. Bd. 
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35. 
36. 
37. 
38. 


40. 


39. 
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Tafel IV und V. Mesovelia furcata. 


- Teilungsspule, Spermatogonie. 
. Telophasenstadium. Die eine Tochterplatte. Das Spermatogonien- 


stadium. 


. Die Chromosomen spinnen sich aus. Die Heterochromosomen bilden 


zwei Gruppen. Das Spermatogonienstadium. 


. Die Allosomen ziehen sich wieder zusammen. Die Heterochromosomen 


bilden eine Gruppe. Das Spermatogonienstadium. 


. Weitere Zusammenziehung. Die Langsspalte ist zu sehen. Das Sper- 


matogonienstadium. 


. Die Chromosomen ordnen sich in die Aquatorialplatte ein, 35 Chromo- 


somen. Ubergang zum ersten Spermatozytenstadium. 


- Telophasenplatte. Erstes Spermatozytenstadium. 
. Die Chromosomen sammeln sich zur einen Halfte des Kerns hin. Die 


Synapsis beginnt. 


. Prolepto- und Leptotenestadien. Die Synapsis setzt fort. 
. Die Synapsis setzt fort. Die 5 Geschlechtschromosomen sind zu er- 


kennen. 


. Die Geschlechtschromosomenelemente. Fiinf sind deutlich zu unter- 


scheiden. 


. Pachytene und beginnende Diplotene. 

. Diplotene. 

. Die Allosomenpaare trennen sich. 

. Das diffuse Stadium beginnt. Die Heterochromosomen bilden zwei 


Gruppen. 


. Die Morphologie der Heterochromosomen in diesem Stadium. 
- Das diffuse Stadium setzt fort. Die Allosomenpaare hangen nur an 


ihren Enden zusammen. 


. Die Allosomenpaare lassen einander am einen Ende los. Die Langs- 


spalte wird sichtbar. Das diffuse Stadium hért auf. Die Diakinese 
beginnt. 


. Die Diakinese setzt fort. Die Heterochromosomen machen sich von- 


einander frei. Wenn sie zu einer Spirale zusammengerollt liegen, 
sehen sie bei Farbung aus wie Kugeln. 


. Die Diakinese ist abgeschlossen. Die Chromosomen stellen sich zur 


ersten Reifeteilung ein. 

Teilungsspindel, wo die 5 Heterochromosomen gut zu sehen sind. 
Teilungsspule in der ersten Reifeteilung. 

Anaphase. Die Y-Chromosomen gehen zuerst zu den Polen. 

Die Chromosomen stellen sich zur zweiten Reifeteilung ein. Die Hetero- 
chromosomen sind noch getrennt. 

Dasselbe Stadium. Die 4 X-Chromosomen sind vereinigt. 
Anaphase. 


41, 42. Die beiden Telophasenplatten. 
43. 
44, 45. 
46, 47. 
48—5l. 
52. 
53. 
54, 
55. 


Spermatide. 

Etwas spateres Stadium. Die Chromosomen beginnen sich zu verlangern. 
Das Acrosom beginnt sich auszubilden. Der Kern verschiebt sich basal. 
Das Spermatozoon bildet sich fertig. 

Kern von einer Gehirnzelle. 

Kern von einer Muskelzelle. 

Kern von einer Mitteldarmzelle. 

Kern von einem groBen Onozyten. 
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CYTOLOGISCHER NACHWEIS 
EINER POSITIVEN INTERFERENZ UBER DAS CENTROMER. 
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A. Einleitung. 
Cytologische oder genetische Interferenz liegt vor, wenn eine Korre- 
lation zwischen dem Auftreten von Crossing-over oder Chiasmata in ver- 
schiedenen Chromosomenabschnitten besteht. Negative Interferenz be- . 
deutet positive Korrelation; sie ist selten und wurde bisher nur bei Ab- 
schnitten gefunden, deren einer das Centromer umfaBt oder zwischen 
denen das Centromer liegt (vgl. Boost 1939), waihrend umgekehrt die 
sehr verbreitete positive Interferenz, also negative Korrelation, mit einer 
kaum noch zitierten Ausnahme lediglich innerhalb von Armen beobachtet 
wurde. Es soll aber in dieser Arbeit auf cytologischem Wege gezeigt 
werden, daB es Falle gibt, in denen sehr starke positive Interferenz iiber 
das Centromer besteht, mit anderen Worten, daB Chiasmata in einem 
Arm einen ganz erheblich hemmenden Einflu8 auf die Chiasmabildung 
im anderen Arm haben kénnen. Das Centromer ist also. keineswegs die 
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absolute Schranke, die man auf Grund der bisherigen Kenntnis in ihm 
vielfach gesehen hatte. 

Es ist zum mindesten eine gut begriindete Arbeitshypothese, daB 
genetische Crossing-over und cytologische Chiasmata nur verschiedene 
Manifestationen desselben Austauschvorganges sind. Daher bedeutet es 
lediglich einen Unterschied der Methode und nicht des Gegenstandes, 
wenn Interferenz mit genetischen oder cytologischen Verfahren untersucht 
wird. Die Erscheinung der Interferenz wurde schon friihzeitig in gene- 
tischen Versuchen entdeckt, und zwar durch Analyse des Austausches in 
verschiedenen Abschnitten, wahrend sie erst 1931 von HALDANE cyto- 
logisch nachgewiesen wurde. Er untersuchte die Haufigkeitsverteilung 
von Chromosomen mit verschiedenen Chiasmazahlen und fand geringere 
Streuung als bei ,,Nichtinterferenz“ zu erwarten war, fand also positive 
Interferenz. Erst vor kurzem gelang es NEwcomBeE (1941), durch Unter- 
teilung der besonders giinstigen T'rillium-Chromosomen in zahlreiche etwa 
gleichlange Abschnitte die bisher der Genetik vorbehaltene Koinzidenz- 
methode cytologisch anzuwenden. Er fand die genetischen Ergebnisse 
bestatigt: positive Interferenz nur zwischen nicht zu entfernten Ab- 
schnitten desselben Armes; negative nur zwischen den beiden Abschnitten, 
die durch das Centromer getrennt waren. 

Bei den meisten cytologischen Objekten kommt eine Unterteilung der 
dafiir zu kleinen Chromosomen nicht in Frage. Leider ist aber selbst die 
getrennte und genaue Bestimmung der Chiasmazahlen in den beiden 
Armen nur bei wenigen giinstigen Objekten méglich, wahrend sie meist 
an der Schwierigkeit scheitert, friihe Diplotanstadien klar darzustellen, 
in spateren Stadien aber die Verhaltnisse durch den ProzeB der Termi- 
nalisation und die Unméglichkeit der Entscheidung, ob ein ,,Chiasma“ 
nicht vielleicht aus zwei eng zusammenliegenden Chiasmata besteht, ver- 
schleiert werden kénnen. In solchen Fallen kann ein anderer Weg zum 
Ziel fiihren: man verzichtet auf die Ermittlung der genauen Chiasmazahl 
und beschrankt sich darauf, festzustellen, wie oft die beiden rechten bzw. 
linken Arme miteinander gepaart sind, gleichgiiltig ob durch ein oder 
mehrere Chiasmata. Der Vergleich der erwarteten und der beobachteten 
Streuung der Haufigkeitsverteilung von Chromosomen mit null, ein oder 
zwei gepaarten Armen kann dann eine Abweichung von der zufalls- 
gemaBen Verteilung der ‘Paarungen und damit auch der Chiasmata auf 
die Arme ergeben. Das hieBe aber, daB Interferenz iiber das Centromer 
besteht. Freilich sieht man sofort, daB diese Methode nur dann voll 
wirksam ist, wenn kein Arm mehr als ein Chiasma besitzt (maximale 
positive Interferenz innerhalb der Arme), wahrend sie vollig versagt, wenn 
auch nur ein Arm stets wenigstens ein und oft mehr als ein Chiasma bildet. 
Denn dann ware die Paarungskorrelation natiirlich Null, einerlei ob Korre- 
lation zwischen den Chiasmazahlen in beiden Armen besteht oder nicht. 
Wenn die Chiasmafrequenz aber in beiden Armen niedrig ist, kann die 
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Methode auch bei cytologisch wenig giinstigen Objekten mit Aussicht auf 
Erfolg angewendet werden. Fiir ihre Zwecke kann oft gerade in Fallen 
mit starker Terminalisation, die jedes andere Vorgehen ausschlieBt, 
leicht ein umfangreiches Zahlenmaterial gesammelt werden. Bei unserer 
Methode wird nur eine und im allgemeinen sicher erfiillte Voraussetzung 
gemacht: daB jede Paarung von Armen im untersuchten Stadium, also 
meist der I. meiotischen Metaphase, auf mindestens einem Chiasma beruht, 
und daB ungepaarte Arme niemals durch ein Chiasma verbunden waren. 


B. Methode zur Messung einer Interferenz iiber das Centromer. 
I. Der Paarungskoeffizient. 

Wir betrachten n-Paare homologer Chromosomen aus n-diploiden Gono- 
cyten. X sei die Gesamizahl der Chiasmata. 

Unter der Paarungszahl X verstehen wir die Anzahl von Paaren mit- 
einander durch wenigstens ein Chiasma verbundener Arme. Diese Definition 
gilt auch fiir polyploide Kerne. Es ist X < X. Bei Diploiden ist ferner 
X <2n. Arme, die durch ein oder mehrere Chiasmata verbunden sind, 
nennen wir gepaart. 

Wir bezeichnen mit 

a, die Anzah! von homologen Chromosomenpaaren, die in beiden 
Armen ungepaart sind; 

a, die Anzahl von homologen Chromosomenpaaren, die nur im linken 
Arm gepaart sind; 

a, die Anzahl von homologen Chromosomenpaaren, die nur im rechten 
Arm gepaart sind; 

a, = a,+ a, die Anzahl von homologen Chromosomenpaaren, die in 
einem Arm gepaart sind; 

a, die Anzahl von homologen Chromosomenpaaren, die in beiden 
Armen gepaart sind. 

a, ist also die Anzahl der Paare von Univalenten. Bei vollstandiger 
Terminalisation ist a, die Anzahl der Stab-, a, die Anzahl der Ring- 
bivalente. Es ist a) + a,+ d,.= Nn. 

Die Bezeichnung ,,linker“‘ und ,,rechter‘‘ Chromosomenarm sei so 
gewahlt, daB a, >a,. 

Entsprechend den absoluten Hiaufigkeiten a werden die relativen 
Haufigkeiten mo, m,, m,, m,, Mz eingefiihrt. my= a,/n usf. Es ist m+ m, 
+m, = 1. 

Wir definieren den Paarungskoeffizienten w als das Verhiltnis der 
Paarungszahl X zu ihrem méglichen Maximum, namlich der Zahl von 
Armpaaren, die gepaart sein kénnen. Diese Definition gilt wiederum auch 
fiir Polyploide. Esist0 < w <1. Bei Diploiden ist der Paarungskoeffizient 
gleich der Hdufigkeit gepaarter Arme: 


wa Xa ut2ay_ 1 av (1) 
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Bei Beschrankung auf einen Arm erhalt man sinngemaB den linken 
(rechten) Paarungskoeffizienten w, (w,): 
0<u,=%t%- m+ m2, <1; 0<u,—4tW ptm,<l. (2) 
Daraus folgt: 
w= Er, (3) 


Der Ahnlichkeitsindex a der Arme sei als das Verhdiltnis des rechten 
zum linken Paarungskoeffizienten definiert: 
Bg REE, Set Ms — 5 (4) 








O50 ay = tay — m+ m, 
Aus (3) und (4) folgen: 
Sees 2a 
a 8 ae (5) 


w, w, und w, kénnen auch als Schdtzungen von Wahrscheinlichkeiten 
aufgefaBt werden, die den unter den vorliegenden Bedingungen wirklich 
bestehenden Wahrscheinlichkeiten (z. B. fiir das Zustandekommen einer 
Paarung im rechten Arm) im allgemeinen um so naher kommen, je 
gréBer n ist. a ist in diesem Sinne eine Schatzung fiir das Verhiltnis 
der Wahrscheinlichkeiten fiir das Zustandekommen wenigstens eines 
Chiasmas im rechten Arm und im linken Arm. 

Aus den auf Grund der n-Beobachtungen geschatzten Paarungs- 
wahrscheinlichkeiten kénnen die bei Fehlen von Interferenz iiber das Centro- 
mer erwarteten Héufigkeiten my, m,, m, und m, der verschiedenen Bi- 
valenttypen abgeleitet werden: 

Mo = (1 —w)-(1—w,);_ m= w,° (1— w,); 
aig 5 aa eS 5 OE lly (6) 
m, = (1 — uw) > w,; Ms = W,* W,. 

Im speziellen Fall w,= w, = w, also « = 1 erhalten wir die binomiale 
Verteilung : 

My = (l— w)*?; m,= 2w (1— w); m,= w*. (6’) 

Der Paarungskoeffizient und der Ahnlichkeitsindex ! wurden urspriing- 
lich eingefiihrt, um die Assoziationshaufigkeiten bei Polyploiden einer 
rechnerischen Behandlung zuganglich zu machen. Hieriiber soll an anderer 
Stelle berichtet werden. 


IT. Das InterferenzmaB J,. 
py, 4, A, ist die beobachtete, n- mo, n+ ™m,, N+ Mm, die bei zufalls- 
geméB angelegten Paarungen erwartete Hiufigkeitsverteilung der 
Chromosomenpaare mit 0,1 oder 2 Paarungen. Der Mittelwert beider Ver- 


: O-a,+1- 2- O-m, +1-m,+2-m™. 
teilungen ist 2 w= “* cat a fp eit ™ [wegen 








1 In einer wahrscheinlich im Druck befindlichen Zusa fassung ,,The 
Pairing Coefficient‘ eines geplanten Vortrages vor dem 7. internationalen Genetiker- 
kongreB in Edinburgh wurde der Ahnlichkeitsindex mit dem weniger passenden 
Ausdruck ,,inequality factor“ bezeichnet. 
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(1), (6) und (3)]. Als Schatzung der Streuwng! unseres Materials haben 


wir daher zu nehmen V, = solS oof toh S uF t tS . Da die 


Zahl der untersuchten Chromosomenpaare ohnehin nicht allzu klein 
sein darf, kann n — 1 ohne nennenswerten Fehler durch n ersetzt werden, 
und es wird V, = m, 4 w? + m, (1 — 2 w)?+ m, (2 — 2 w)?. Wegen (1) und 
der Beziehung m+ m,-+ m,= 1 ist: 





Mm, = 2(w— mz); my = 1— 2w+ my. (7) 
m, und m, werden in V, eingesetzt: 
V, = 2 (m+ w— 2 w*). (8) 


Die Strewwng der erwarteten Héufigkeitsverteilung hat den Wert 
V.= m,°4w?+ m, (1 — 2w)?+ m,(2—2w)?. Daraus wird mit Hilfe 
von (3) und (6): 


Ve = Wy (1 a w;) oe Ww, (1 3 W,). (9) 
Im Sonderfall w,= w,= w, d.h. a= 1, erhalt man daraus: 
Vi.= 2w(1— vw). (9’) 





Wir betrachten das Str gsverhilinis V,/V.. Wenn es gesichert 
von i verschieden ist, muB auf Interferenz iiber das Centromer ge- 
schlossen werden, insbesondere bedeutet V,/V,< 1 positive Interferenz 
iiber das Centromer im Wortsinn, da nur ein hemmender EinfluB einer 
ersten Paarung auf Chiasmabildung im anderen Arm die festgestellte 
Verminderung der Streuung erklaren' kann. V;,/V, kann als MaB der 
Interferenzstarke benutzt werden, so wie HALDANE (1931) das Streuungs- 
verhaltnis der beobachteten und der erwarteten Haufigkeitsverteilung 
von Chromosomen mit verschiedenen Chiasmazahlen als MaB der ge- 
samten Chiasmainterferenz verwendete. Wir ziehen es jedoch vor, 
was bereits BENTFELDT (1933) fiir die Chiasmainterferenz getan hat, 
den Ausdruck: 

J.=1—- V,/V, (10) 
als Maf der Interferenz iiber das Centromer einzufiihren. 

J, hat den Vorzug gréBerer Anschaulichkeit, denn es bedeuten: 

J,>0 positive Interferenz tiber das Centromer; 

J.= 0 keine Interferenz iiber das Centromer; 

J,.< 0 negative Interferenz iiber das Centromer. 

Es ist klar, daB ein von Null verschiedenes J, nur auf Interferenz 
der Chiasmata beruhen kann. Es wurde schon in der Einleitung an- 
gedeutet, daB J, zwar im Falle X = X die Chiasmainterferenz iiber das 
Centromer voll zum Ausdruck bringt, in anderen Fallen aber nur einen 
Teil von ihr erfaBt. Wenn gar ein Arm stets gepaart ist, wird erwartungs- 
gemaB J,=0 [wie man sieht, wenn man w,= m,+ m,= 1 und daher 
w, = Mz in den untenstehenden Ausdruck (11) einsetzt], obwohl eine 


1 Unter Streuung ist hier der Mittelwert der Abweichungsquadrate zu verstehen, 
also die variance der englischen Autoren. 
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positive oder negative Chiasmainterferenz iiber das Centromer auch in 
diesem Fall sehr wohl mit anderen Methoden nachweisbar sein kann, 
wenn die Chiasmafrequenz im linken Arm gréBer ist als 1. 
Zur Berechnung von J, wird (3) in (9) eingesetzt: V,= 2 (w,-w,+ w 
—2w*). Aus V, und V, nach (8) wird wegen (10): 
J,= Pear goa Th bet tf w+ 4, sofern w,=0!. (11) 


td 


Diese Formel ist, wenn nach (3) w= gesetzt wird, fiir die prak- 


tische Berechnung am geeignetsten. 

An Stelle als Funktion von w,, w, und m, kann J, mit Hilfe von (5) 
auch durch die Parameter w, « und m, dargestellt werden: 
Fe 4aw?— (1+ «)?m, 
(1+ a)? w—2(1+ 
Im Sonderfall «= 1 wird daraus: 

I= a wy OS W<l. (13) 
Falls keine Univalenten auftreten, was ja bei einer endlichen Zahl 
diploider Kerne sehr oft der Fall ist, und auBerdem « = 1 ist, vereinfacht 
sich der Ausdruck fiir J, noch mehr: Aus m, = 0 und (7) folgt m,= 2w— 1; 
aus (13) wird deshalb: 
w 1—m, 


— , 

Cader Bass bee © td (13’) 

Man kénnte auf den Gedanken kommen, auf Grund von (13’) zu definieren: 
J,= 0 fir w= 1. In diesem Fall sind ja in der Tat «= 1 und m= 0. Trotzdem 
ware das eine willkirliche Definition, da, wie leicht zu sehen, lim J, bei «= 1 jeden 





2) oF 3 0<w<l; w+3, sofern «= 0. (12) 





w=1 
Wert zwischen 0 und — 1 annehmen kann, je nach dem Weg, auf dem man sich dem 
Punkt m, = 1, m,= 0 nahert (vgl. Abb. 1). Dabei kann im Falle w= 1 auch positive 
Chi interferenz iiber das Centromer durchaus bestehen. Das MaB J, versagt 
hier eben villig. 
1 
Fiir w gelten folgende Grenzen: a ~ my <w <i (1+ m,). 
Beweis: Die und nur die Werte von w sind zulassig, aus denen bei gegebenem m, 
und « m; und m, so bestimmt werden kénnen, daB m,+ m;+-_m,<1 und m=m,= 0. 
2w 2aw 
Aus (2) und “ folgen: m;= Yaa eens ee 
daher sein w 2-5" m, und wegen m.+ m+ m,<1:w<}(1+ m,). 


Im Falle «= 1 sind die Grenzen m,< w< }-- (1+ m,). Aus (13) folgt, daB bei 
a= 1 und festem m, J, eine moncton wachsende Funktion von w ist (fir 0< w< 1 


., Od, 
ist gt >0). Durch Einsetzen verschiedener Werte von w in (13) ergeben sich daher 
folgende Beziehungen: 


1 Die beiden Bedingungen dafir, daB J, kein unbestimmter Ausdruck wird, sind 
mit folgender Forderung identisch: Es dirfen nicht alle Bivalenten demselben 
Paarungstyp angehéren. 








Me; — m,. Wegen m,=0 muB 
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Es sei a=1 und 0<w<l: (14) 
Dann und nur dann ist w= mg, wenn Je = — 1, 
” ” ”? ” ” Mz, <w<c Vm, ” a 1 < J. < 0, 
” ” ”? ” ”? w a Mg, 29 J, nad 0, 
eli 5 ea 
” ” ” ” ” Vme< w< 5° (1+m,) ” 0<J,<——, 


1-w(=1lfirw=} 
~w |<1 firw>4. 

Wegen w= 4m,+ m, kann J, auch als Funktion von m, und 
m, aufgefaBt werden. Diese Funktion wurde in Abb.1 graphisch 


” ” ” ” » w= a (1 + Mz), ” * 
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Abb. 1. Die Starke Je der Interferenz iiber das Centromer unter der Annahme« = 1 als 

Funktion der Haufigkeit m, von Bivalenten mit Paarung in nur einem Arm und der 

Haufigkeit m, solcher mit Paarung in beiden Armen. Wenn keine Univalenten auftreten, 

gilt die Skala m, = 0. Die gebrochenen Linien verbinden Punkte m,, m, mit gleichem 
Paarungskoeffizienten w. 


dargestellt: aus ihr kénnen im Falle «= 1 Vorzeichen und Starke J, 
der Interferenz iiber das Centromer ohne Rechnung abgelesen werden, 
allerdings nicht sehr genau. 

Im allgemeinen Fall « < 1 liegen die Dinge, da « als weiterer Para- 
meter hinzukommt, komplizierter. Einen groben Uberblick iiber die 
durch (12) gegebene Funktion J, («, w, m.) kann man aus Abb. 1 oder 
den Beziehungen (14) gewinnen, wenn man folgenden Satz heranzieht: 

Bei gleichem w und mg, ist J, (n<1)< J, («= 1); dabei gilt das 
Gleichheitszeichen dann und nur dann, wenn m, = 1, alsoJ, (a = 1) = 1 ist. 

Bierce Aegnn (21):inasd (UR) ddtwn hanttigen sai tire ee-tg te. 

W] We + w— 2? w—w 
Diese Umgleichung ist identisch mit: w, w, (w— 2 w?+ m,) < w? (w— 2 w?+ m,). 








Cytologischer Nachweis einer positiven Interferenz tiber das Centromer. 43 


Wegen w=}m,+m, und 1—m,—m,=m, ist: w—2w*+ m=2m,m, 
+4m,(1—m,)=0. m,=0 bedeutet « = 1, und es gibe kein J, (a2< 1); daher 
gilt. das Gleichheitszeichen dann und nur dann, wenn m,= 1, denn dann ist m, = 
m= 0. Wegen w,+ w,=2w und w, >w, ist w,-w,< w*. 

Es sei angemerkt, da. in den Fallen «= 1 und w= 4 (bei be- 
liebigem «) — J, gleich dem Korrelationskoeffizienten r wird. Wenn man 
namlich in den Ausdruck fiir r, wie er sich im Faille des Vierfelder- 
schemas — rechter und linker Arm mit und ohne Paarung — ergibt, 

Mz — W - Wr 
V104 (1 — wp) toy (1— wep) 

Hieraus folgen beide Behauptungen [fiir w= 4 ergibt sich aus (3) 
uw, = 1— w, und w,= 1— wJ. Eine nahere Betrachtung zeigt dariiber 
hinaus, daB sich — r und J, auch in den meisten anderen Fallen numerisch 
nur wenig unterscheiden, wovon wir spater bei der Fehlerrechnung 
Gebrauch machen werden. 











(2) einsetzt, erhalt man r = 


III. Die Auswertung eines nach den Klassen ay, a,, a), dg vollstindig 
registrierten Materials. 

Es sei wie bisher ay die Anzahl der Paare von Univalenten, a, (a,) 
die Anzahl von Bivalenten mit einem oder mehreren Chiasmata nur 
im rechten (linken) Arm, a, die der Bivalenten mit Paarung in beiden 
Armen. Die Bezeichnung ,,links“ und ,,rechts“ sei wieder so gewahlt, 
daB a,>a,. Es ist n= ay+ a,+ a,+ ag. 

Der wahrscheinlichste Wert von J, ist nach (11): J, = 


aj + a, ay + wy + Wy 
= w=—->s > 
— es n 2 


WI: Wr — Me 
W]- We + w—2 vu?’ 





a. : 
m, = —. Ferner ist der 





dabei ist w,= 


> 


Ahnlichkeitsindex « = ae Man wird manchmal wissen wollen, ob 
die Annahme «= 1 mit der Beobachtung vertraglich ist. Die Antwort 
auf diese Frage gibt 7? = eae bei einem Freiheitsgrad. [Unter der 
Annahme «= 1 sind die erwarteten Anzahlen a,= 4, a,= 4@,= } 
(a, + a), dg = 4g, woraus beim Vergleich mit den a das angegebene y? 
folgt.] Um zu priifen, ob das gefundene J, statistisch gesichert von Null 
verschieden ist, k6nnen die bei Nichtinterferenz erwarteten Anzahlen a 
berechnet und durch den x?-Test mit den beobachteten verglichen werden. 
Aus (6) folgen: a, = n+ w,* w,, @, = @, + Az — Ag, = A, + a, — 4,, Oy= 
My + Ag — Ag. 

Dieser Weg ist jedoch unnétig umstandlich, die gesonderte Berechnung 
von y? kann in folgender Weise vermieden werden: 

Es wurde bereits erwihnt, daB sich —J, und der Korrelations- 
koeffizient r meist nur unwesentlich unterscheiden. Wir setzen r = 
—J,—f-+J,., wobei f ein im allgemeinen kleiner Korrekturfaktor ist, 
dessen Wert naherungsweise aus Abb.2 entnommen werden kann 
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folgt: Die binomiale Streuung ist gréBer, gleich oder kleiner als die beobachtete 
Streuung, je nachdem w?— m, >0, = 0 oder < 0. 

Damit ist iiber den zu beweisenden Satz hinaus gezeigt, daB die An- 
nahme verschiedener Wahrscheinlichkeiten fiir Bildung wenigstens eines 
Chiasmas im rechten bzw. linken Chromosomenarm dann und nur dann 
eine Alternative zur Annahme von Interferenz iiber das Centromer darstellt, 
wenn die beobachtete Streuung kleiner ist als die der binomialen Vertetiung. 

Auf S. 42 wurde bereits gezeigt, daB die Annahme a= 1 im all- 
gemeinen zu einer Uberschatzung (in positiver Richtung) von J, fihrt, 
falls in Wirklichkeit « < 1 ist, welchen positiven oder negativen Wert J, 
auch immer haben mag. 

Um den unter der Annahme J,= 0 wahrscheinlichsten Wert von 
a zu berechnen, werden die im obenstehenden Beweis gefundenen Wurzeln 
w, und w, in (4) eingesetzt: 

w— Vw? —m, 
pa EU 
w+ Yw?—me_ 

Das ist also der Ahnlichkeitsindex, der fiir J, = 0 die beobachteten 
Zahlen formal erklart. Im Sonderfall m, = 0 wird daraus wegen (7) 

a= Ms. (15’) 

Zur einfacheren und im allgemeinen hinreichend genauen Ermitt- 
lung des Ahnlichkeitsindexes « unter der Annahme J,= 0 diene die 
Abb. 3. Sie setzt die Kenntnis des J,- Wertes voraus, der sich unter 
der Annahme «= 1 ergibt, und verkniipft die «- und J,-Werte, die 
bei gleichem w alternativ die beobachtete Abweichung von der binomialen 
Verteilung formal erkliren kénnen. 


(15) 


Die der Abb. 3 zugrunde liegende Funktion ist J, = — GF )s die sich 
aus (15) und (13) ergibt. 

Wenn ein nur unvollstandig klassifizierbares Material vorliegt, 
eines, bei dem lediglich zwischen Univalenten, Bivalenten mit einem 
gepaarten Arm und solchem mit Chiasmata in beiden Armen unterschieden 
werden kann, empfiehlt sich folgendes Vorgehen: Als erstes wird 

w? — mz, Phe A, 4a, +a, 
nach (13) J,= eihpcll berechnet, dabei ist m, = und w= ae ty: 
Die Fehlerrechnung ist diesmal besonders einfach: um die Annahme 
J,.=0 und «= 1 zu priifen, setzen wir J,= — r (wegen a= 1) und 
ersehen aus KoLiERs Tafel 10, ob — r gesichert von Null verschieden 
ist. Sollte das nicht der Fall sein, so hieBe das, daB unser Material 
keinen AnlaB gibt, Interferenz tiber das Centromer oder Ungleichheit 
der Arme in bezug auf Wahrscheinlichkeit fiir ein erstes Chiasma an- 
zunehmen. Die Méglichkeit, daB negative Interferenz vorliegt, ihre 
Manifestation aber durch die entgegengesetzte Wirkung einer Un- 
gleichheit der Arme unterdriickt wird, kann freilich nicht ausgeschlossen 
werden, ist aber kaum sonderlich wahrscheinlich. Zeigt sich dagegen r 
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als von Null gesichert verschieden, so ist die Annahme wenigstens teil- 
weise falsch. J,<0 beweist ohne weiteres negative Interferenz. Im 
Falle J,>0 gibt es aber, wie gezeigt, zwei formal gleichberechtigte 
Deutungen: Entweder liegt tatsichlich positive Interferenz iiber das 
Centromer vor oder der Ahnlichkeitsindex « ist von 1 verschieden. AuBer- 
dem kénnen natiirlich beide Méglichkeiten zutreffen und ihre Wirkung 
vereinen. Der wahrscheinlichste Wert von « im Falle J,=0 wird entweder 






































































































































aus Abb. 3 entnommen i 
oder, genauer, nach (15) 
berechnet : 43 
_ w—yut—m, YY \or 
w+ Yu? — m, ad i 
Wenn sich dabei « als q7 LITA 
sehr klein herausstellen > d L \oz 
sollte, die beiden Chro- 8 96 
mosomenarme aber | TAT Mi 
morphologisch _ keine i as 7 a 
nennenswerten Unter- =| P L/ ALM 
schiede erkennenlassen, LVL i 
scheint es wenig wahr- 43 fy Ky 4, A 7 , 
scheinlich, daB die GOTTA 96 
Paarungswahrschein- 4 VK, AA A» 
lichkeitinbeidenArmen _ ASA SAD ATT LN os 
so auBerordentlich ver- “he ss =2s2e Zane 
schieden sein soll, und 0 7 qs, a? 0S ae a? eS * 
man wird positive Inter - ' w-tm,+m, 


ferenz tiber das Centro- Abb. 3. Beziehung zwischen den Alternativen x und Je. 


mer vermuten diirfen. Beigleichem Paarungskoeffizienten w fihrt eine Interferenz 
iiber das Centromer von der Starke Jc unter der Annahme 


Der Moglichkeit struk- « =1 zur selben Haufigkeitsverteilung a), a,, @ der 
5 Ol it 0, 1 oder 2 rten A wie di 
tarellee"Heterosygotie Cares a 8:4 suet pemte sow mode 
wegen, die die Chiasma- der Annahme Je = 0. 
bildung in einem Arm 
hemmen kénnte, ist es wiinschenswert, eine méglichst groBe Zahl von 
Individuen zu untersuchen, die nicht Geschwister sind. Erst wenn jedes 
fiir sich ein kleines « ergibt, ware unsere Vermutung berechtigt. 
Im sehr haufigen Fall, daB keine Univalenten beobachtet werden, 
vereinfachen sich die notwendigen Berechnungen erheblich: Wegen 
A ‘ 1— 
(7) ist dann w= 4 (1+ m,), und nach (13’) und (15’) sind J,= —~ 
und «= m,= -~ 
n 
V. Formale Beziehung zwischen Interferenz iiber das Centromer, Interferenz 
innerhalb der Arme und totaler Interferenz. 
Es ist ohne weiteres klar, daB sich die totale Chiasmainterferenz 


eines Chromosoms zusammensetzt aus der Interferenz innerhalb der 
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Arme und der Chiasmainterferenz iiber das Centromer. Das ist formal 
auch dann richtig, wenn diese beiden Interferenzarten biologisch etwas 
Ydllig Verschiedenes sein sollten. 

Um eine solche Beziehung quantitativ darzustellen, miissen die drei 
Interferenzarten natiirlich im selben MaB gemessen werden. Wir legen 
zu dem Zweck folgende Definitionen zugrunde: Chiasmainterferenz 
innerhalb des linken Armes 

Maas yak beobachtete Streuung der Chiasmata im linken Arm — 
as erwartete Streuung der Chiasmata im linken Arm 

Die erwartete Haufigkeitsverteilung der linken Chromosomenarme 
mit 0, 1, 2, ...Chiasmata ist die Porsson-Verteilung, ihre Streuung 
gleich dem Mittelwert, also der mittleren Chiasmazahl im linken Arm X;,/n. 
Entsprechend sind J, als Interferenz innerhalb des rechten Armes und 
J als totale Interferenz zu verstehen. Die erwarteten Streuungen sind X,/n 
und X/n. Dabei ist X,+ X,— X. J wurde bereits von BENTFELDT (1933) 
als Interferenzma8B vorgeschlagen, wahrend Hatpane (1931) 1—J 
verwandte. 

Mit diesen Mafen kann unser J, freilich insofern nicht verglichen 
werden, als es als MaB der Interferenz iiber das Centromer von Paarungen 
und nicht unmittelbar von Chiasmata eingefiihrt wurde. Wir be- 
schranken uns daher auf den Fall X = X, d.h. kein Arm soll mehr als 
ein Chiasma enthalten. 

Dann wird aber auch die Chiasmastreuung im ganzen Chromosom gleich der 
durch (8) gegebenen Paarungsstreuung V; = 2 (m,+ w— 2w?). Nach (1) und (2) 
werden.ferner X/n = 2w, X)/n = w,, X,/n =w,. Die Chiasmastreuung im linken Arm 
ist (m+ m,) w+ (m,+ me) - (1 — w))? = w; (1— w;), denn nach (2) ist mj; + m,= w; 
und daher m)+ m,= 1— wu. 

Also erhalten wir 





2 (m,-+ w— 2 w?) 











ter Aa wy (1 — wy) + wz (1 — wy) ’ 
oe 2 (m,-+ w— 2 w?) 
2w } 
Jj=1- as — w, und entsprechend 
rings. she 
Tr 
Daraus folgt die gewiinschte Beziehung: 
1— J 1— J, 
1-J= + Mee Jy! ones a), (16) 
Im speziellen Fall « = 1 ist J, = J, = J,= w und es wird 
1—J=(1—J,):(1—Jd,). (16’) 


VI. Das InterferenzmaB y. 
Positives J, bedeutet, daB Paarung in einem Arm die Wahrschein- 
lichkeit fiir ein erstes Chiasma im anderen Arm herabsetzt. Negatives 
J, kann bedeuten, daB die erste Paarung eine fordernde Wirkung auf die 
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zum Austausch fiihrenden Prozesse im anderen Arm hat, daB somit 
auch hier Interferenz im Wortsinne vorliegt. Es kann aber auch so 
sein, daB lediglich gemeinsame Ursachen auf das Austauschgeschehen 
in beiden Armen wirken, und daB die Variabilitat dieser Ursachen eine 
positive Paarungskorrelation hervorruft. In diesem Fall waren positive 
und negative Interferenz iiber dasCentromer etwas durchaus Verschiedenes 
und nur formal vergleichbar. Wir vermuten, daB es so ist, doch soll 
diese Frage erst in der Besprechung naher erértert werden. Jedenfalls 
ist positive Interferenz das eindeutigere Phinomen. 

Es liegt nahe, die Starke der positiven Interferenz iiber das Centromer 
nicht durch J,, sondern durch die GréBe ,,Herabsetzung der Wahr- 
scheinlichkeit fiir Bildung einer zweiten Paarung“ zu bestimmen, 
da dieses Ma8B den biologischen Sachverhalt unmittelbarer und an- 
schaulicher kennzeichnet als J,. Selbstverstandlich kann dieses MaB, 
nun als ,,Steigerung der Wahrscheinlichkeit, auch auf die negative 
Interferenz angewandt werden, womit im Gegensatz zur positiven 
Interferenz aber nur gemeint sein kann, die Paarungen seien so ver- 
teilt, als ob die erste Paarung einen solchen férdernden EinfluB auf 
das Zustandekommen einer zweiten hatte. Wie oben angedeutet, ver- 
muten wir, daB der Kausalzusammenhang hier von durchaus anderer 
Art ist. 

‘Wir haben dem InterferenzmaB J, den Vorzug gegeben, da es rech- 
nerisch handlicher ist und iiberdies im wichtigen Spezialfall X = X 
mit der gewohnlichen Chiasmainterferenz in einer einfachen Beziehung 
steht. Immerhin wird es aber interessieren, um welchen Betrag die 
Wahrscheinlichkeit fiir eine zweite Paarung bei gegebener positiver 
Interferenz herabgesetzt ist. Wir beschrinken uns auf den Fall, daB 
beide Arme gleiche Paarungswahrscheinlichkeit haben — w,= w,= w, 
«= 1— und werden zeigen, daB bei positiver Interferenz iiber das Centromer 
Chiasmabildung in einem Arm die Paarungswahrscheinlichkeit im anderen 
Arm durchschnittlich um einen Bruchteil vermindert, der gréBer oder gleich 
J, ist. Damit erhalt J, eine sehr anschauliche Bedeutung. 

Die Wabhrscheinlichkeit fiir Bildung einer ersten Paarung sei »1,, 
die tatsichlich bestehende Wahrscheinlichkeit fiir eine zweite Paarung 1, ;. 
Die Wabhrscheinlichkeit fiir das Zustandekommen einer zweiten Paarung, 
falls keine Interferenz existierte, sei v.. Die Verminderung der Paarungs- 
wahrscheinlichkeit im ,,zweiten“ Arm ist dann, als Bruchteil ausgedriickt : 


Vg — Yai 


tee daa (17) 


v, und v, kénnen als feste Wahrscheinlichkeiten angenommen werden, 
wahrend v,; sicher von der Art der ersten Paarung abhangt. y ist also 
als Durchschnittswert anzusehen, wie er sich ergibt, wenn der Mittelwert 
von ,; in (17) eingesetzt wird. 


Chromosoma. 2. Bd. 4 
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Im Falle positiver Interferenz wird offenbar y >0, bei negativer 
Interferenz dagegen y < 0. 
Um »2,, v2; und v, zu schatzen, betrachten wir die beobachteten Haufigkeiten 


Latniiah batt. 





My, m, und m, als Schaitzungen der zugrunde liegenden Wahr 
Dann ist 
M—1—2,, 
m, = v,(1— %;), 
Me = V1 U3; » 
also nach (1) w= 44,(1+ v,;) und entsprechend das bei Nichtinterferenz zu 
erwartende w’ = } v, (1+ »,). 
In diesem Fall ist aber wegen (14) ferner w’? = m‘, = v, v,. Somit wird 4 v, v.= 


v? (1+ v,)?; daraus folgt v= 2—%1—2Y1—% | Die Wurzelhat negatives Vorzeichen 





v 
erhalten, da sonst bei v,< 1 die Wahrecheinlichkeit V, >1 wiirde. Aus m,= 2, V2; 
und 2w = v, (1+ v,;) folgen v,;= m,/v, und v, = 2w—mz,. Dies und der gewonnene 
Ausdruck fiir v, werden in (17) eingesetzt und wir erhalten 

2(1—w— y1—2 
_ _2(1—w— yl—2w+ my) (18) 
Ms, + 2(1— w—Y1—2w + me) 
Der Ausdruck vereinfacht sich, wenn nach (7) w durch m, und m, ersetzt wird: 





| aad 5 ais’ 
Im Fall m, = 0 wird 
y= mM, (18”) 
Oben wurde bereits der Satz ausgesprochen: 
Aus J, = 0 folgt y = J,. 


Dieser Satz ist in folgenden Beziehungen enthalten, die anschlieBend 
bewiesen werden sollen: 


Es sei l>w>0 { (19) 
WS oak ; . 
Dann und nur dann ist » wenn w= Mm, > wv’, 
0>ZJ, 
2”? 2” ” ”? ” 0= 3 foe Je 2» My= w*, 
” ” ” ” ” 1>y>J,>0 ” w? > m, > 0, 


”? ” ” ” ” l=y2Jd, ” m, = 0. 
Es geniigt zu beweisen: aus 1 >y >0 folgt y— J, >0. Alles iibrige ergibt sich 


dann unmittelbar aus (14) und (18) bzw. (18’). 
Wenn in (13) w mit Hilfe von (7) durch m, und m, ersetzt wird, erhalt man: 


wis 1 + (mp — mg)? —2 (my +- me) 
: 1 — (mp) —m,)* ‘ 
Aus (18’) folgt m,= (1— y) (1— 7/m))?. Dies wird in J, eingesetzt, und man findet 
7? (1 = Vmg)* + 4y(1— Vg}? Ving 
1 — mi — (1 —y)?(1 amg} + 2m (1 — y)(1— Vig)?” 
Da wegen 1 >w >0 der Nenner NV > 0 ist, geniigt es zu zeigen: 
F=N-y—N-J,>0. 





€ 





Es wird: Be. bed ian 
F= y[—y?(1—ymo)t + (1 — 45/19 + 4 mg — m3) + 49 (1 — 7/m,)]. 
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Eine Wurzel der Gleichung F = 0 ist y,= 0. In der Klammer haben das absolute 
Glied und das mit y? verschiedene Vorzeichen, es existiert daher ferner auBer einer 
negativen Wurzel eine positive y,. Fir y= 1 erweist sich F=0. Da fir y >y, 
F< 0 ist, ergibt sich fir 1 >y >0 die behauptete Ungleichung F >0. 

Um den Zusammerhang von J, und y im positiven Bereich im ein- 
zelnen zu zeigen und eine bequemere Abschatzung von y als durch 
Rechnung zu erméglichen, wurde Abb. 4 auf Grund von (13) und (18) 
entworfen. Sie zeigt, daB bei groBem w sowohl y wie J, klein sind; 






































































































































ferner,daBindem prak- | , ss 
tisch allein interessie- » 
renden Fallw>0,5,J, 99 y 

als erste Naherung fiir y 

aufgefaBt werdenkann: ¥% 7 

y liegt hier zwischen J, a7 7 

und 2 J,. Man darf an- AL 404 
nehmen, daB Abnliches 4 Os aZ.@ 4s 

auch fiir andere nicht a ” 
allzuweit von 1 ent- “4% V 

fernte a-Werte (fiir die a4 —2Z i a id a3 
y an sich nicht definiert 4 Via AN 2 

ist) gilt,daBJ,alsoauch 43 Ve aea H| aoa 

in solchen Fallen eine Pg yo avon oe a 92 
grobeVorstellungdavon “lt hsyri-p = 
gibt,umwelchenBruch- , Rav ET ee | tt 07 
teil Chiasmabildung in“ Ss — = es 

einem Arm die Wahr- “7; 0s af 05-46 708497 


G 7 


scheinlichkeit fiir ein 


erstes Chiasma im an-  pb.4. Je als Funktion von w und » (2 = 1). y Bruchteil, 

deren durchschnittlich um den Paarung in einem Arm die Wahrscheinlichkeit fiir 
Paarung im anderen Arm herabgesetzt. w Paarungs- 

herabsetzt. koeffizient. Je Imterferenz iiber das Centromer. 


C. Zwei Fille von Interferenz iiber das Centromer. 
I. Dicranomyia trinotata Mic. 


Am kleinen Chromosom von Dicranomyia trinotata lassen sich auch 
in der I. meiotischen Metaphase ein langer und ein kurzer Arm unter- 
scheiden, und es ist méglich, die Haufigkeit von Bivalenten mit 
Chiasmata nur im langen Arm, nur im kurzen oder in beiden Armen 
zu bestimmen. Da iiberdies die Chiasmafrequenz klein ist, handelt 
es sich um ein fiir unsere Zwecke sehr giinstiges Material. Das Langen- 
verhaltnis der Arme ist nach WoxF (1939) etwa 1:3; nach persdnlicher 
Mitteilung von Herrn Wo r gilt das angenahert auch fiir das Pachytan. 

Herr Wotr hatte die Freundlichkeit, mir seine umfangreichen 
Zahlungen zur Verfiigung zu stellen, wofiir ich ihm hier noch einmal 
meinen. aufrichtigen Dank sagen méchte. Die Zihlungen umfassen 1942 

4* 
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Kerne bzw. Bivalente oder Univalentenpaare des genannten Chromosoms 
aus 8 Individuen. Ein weiteres Tier mit nur 6 registrierten Kernen 
wurde nicht beriicksichtigt. Tabelle 1 enthalt fett gedruckt fiir jedes 
der 8 Individuen die beobachtete Anzahl der Paare von Univalenten ay, 
die von Bivalenten mit Paarung im rechten (iinken) Arm a, (a,) und 
der in beiden Armen gepaarten a,. Die Paarungen beruhten fast aus- 
nahmslos auf nur einem Chiasma, lediglich im langen Arm traten sehr 
selten zwei Chiasmata auf. Unser 2 w ist also praktisch mit der Chiasma- 
frequenz identisch. 


Tabelle 1. Interferenz iiber das Centromer im kleinen Chromosom 
von Dicranomyia trinotata. 
Fettgedruckt: Von Herrn Wo.F beobachtete Zahlen und daraus abgeleitete Best- 
werte fiir w, « und J,. Kursiv: Unter der Annahme J, = 0 erwartete Zahlen. 






































Indiv. | a. | aw | » | « w « te 
@, Anzahl der im kurzen Arm gepaarten Bivalenten 
a, Anzahl der im langen Arm gepaarten Bivalenten 
o ws | ‘ne | sag 9¢ | 0495 | onte | 5 
sd os | °35 | 2615 | 325 | 0506 | osge | 590? 
wd 2s | 25 | 245 | 215 | 0002 | ote | 9% 
7 os | 35 | 2095 | 295 | 0508 | 017 | 9% 
* 5 | 195 | 155 | 45 | ©5808 | 0415 | O88 
1s as | ove | sue | 358 | 0490 | o7ee | 5°? 
a, Anzahl der im langen Arm gepaarten Bivalenten 
a, Anzahl der im kurzen Arm gepaarten Bivalenten 
6 | 135,1 | 1079 | 182,9 | 1461 | 810 | wie | “ig 





Die Auswertung geschah nach der im Abschnitt B III angegebenen 
Methode. Die unter der Annahme J, = 0 berechneten und kursiv in die 
Tabelle eingetragenen erwarteten Haufigkeiten unterscheiden sich in 
allen Fallen derartig kraB von den beobachteten, daB sich die An- 
wendung des y?-Verfahrens eriibrigt: Die Existenz einer starken posi- 
tiven Interferenz iiber das Centromer ist fiir alle untersuchten Individuen 
mit sehr hoher statistischer Sicherung bewitesen. 

Wie die Tabelle zeigt, haben die Interferenz J, und der Paarungs- 
koeffizient w in allen Individuen etwa die gizichen Werte (wenn auch, 
wie auf S. 44 gezeigt wurde, gesicherte Unterschiede vorhanden sind). 
Um so merkwiirdiger ist es, daB der Abhnlichkeitsindex « so stark 
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variiert. Die zugrunde liegende Verschiedenheit der Arme in paarungs- 
physiologischer Hinsicht schwankt sogar derart, daB im Individuum 
15 im Gegensatz zu allen anderen und entgegen der Erwartung die 
kurzen Arme haufiger als die langen gepaart sind. (Wegen unserer 
Festsetzung a,>a, muB im Individuum 15 die Bezeichnung ,,linker 
Arm“ auf den kurzen iibergehen, wahrend sie sonst fiir den langen gilt.) 
Dieser Unterschied zwischen langen und kurzen Armen im Individuum 15 
ist statistisch gesichert, denn aus der Annahme « = 1 folgt nach der 
im Abschnitt B III gegebenen Formel y? = 10,1 bei eiriem Freiheitsgrad, 
also P < 0,002. Es darf daher wohl auch ohne Rechnung angenommen 
werden, daB die Variabilitét von « in den iibrigen 7 Individuen ein 
reales Phanomen ist. Es liegt nahe, die Erklaérung hierfiir in struk- 
tureller Heterozygotie zu suchen. Tatsichlich hat Herr WoLr nach 
miindlicher Mitteilung in allen Individuen mit Ausnahme von Nr. 18 
Strukturheterozygotie durch Inversionsbriicken nachweisen kénnen. 
Die untersuchten Tiere wurden als Larven im Pléner See gefangen; 
man darf daher annehmen, daB sie wenigstens gréBtenteils keine Ge- 
schwister waren. Angesichts der Haufigkeit von strukturell sehr 
heterozygoten Populationen (z. B. von Chironomus, vgl. BAUER 1936) muB 
auch hier damit gerechnet werden, daB Inversionen der verschiedensten 
Art, tzils im rechtzn, teils im linken Arm, im Spiele waren. Damit 
erklart sich die sonst unverstandliche Variabilitat von « ohne weiteres, 
sofern man solchen Strukturunterschieden einen erheblichen hemmenden 
EinfluB auf die Chiasmabildung zubilligt. Vielleicht darf man gerade 
in der Variabilitét von « einen Hinweis darauf sehen, daB die Hem- 
mung erheblich sein kann. Infolge der regulierenden Wirkung der starken 
Interferenz itiber das Centromer braucht eine derartige Hemmung in 
der Chiasmafrequenz bzw. im Paarungskoeffizienten nicht erkennbar zu 
werden. 

Die fiir die Auswertung unvollstindig analysierten Materials 
wichtige Frage, ob « ungefaéhr dem Langenverhaltnis der Arme ent- 
spricht, kann natiirlich nur an strukturell homozygoten Individuen 
genauer untersucht werden. In unserem Fall betraigt das durchschnitt- 
liche Verhaltnis der Paarungszahl in den kurzen zu der in den langen 
Armen, also der Mittelwert der 8 «-Werte (wobei fiir Individuum 15 
nicht 0,772, sondern 1/0,772 einzusetzen ist) 0,41, das ungefahre Langen- 
verhaltnis 0,33.. Der vorliegende Fall gibt jedenfalls keinen Grund, 
die Frage zu verneinen. 


II. Culex pipiens. 

Morrett (1936) untersuchte die Chiasmaverhaltnisse in den drei 
Chromosomen von Culex pipiens. Er unierscheidet ein ,,kurzes‘‘ und 
zwei etwa gleichgroBe ,,lange‘‘ Chromosomen, die samtlich, wie seine 
Abbildungen zeigen, nahezu gleicharmig sind. Da er schreibt, “where 
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two chiasmata are present in a pair of chromosomes they are 
always found one in each arm” kénnen wir X = X setzen und die An- 
zahl der Bivalenten mit einem Chiasma als a,, die der Bivalenten mit 
zwei Chiasmata als a, bezeichnen. Das Auftreten von Univalenten 
wird nirgends erwahnt, und da Morrett im Hinblick auf von ihm eben- 
falls beobachtete tetraploide Zellen schreibt ‘‘The unusual occurence 
of two homologous univalents in Culex ...’’, darf geschlossen werden, 
daB in allen untersuchten diploiden Zellen a,=0 war. Da sich die 
beiden Jangen Chromosomen nicht unterscheiden lieBen,-behandeln wir 
sie als identisch. 

Aus einem Individuum registrierte Morrett 27 kurze und 54 lange 
Chromosomen. Fiir das kurze war a) = 0, a, = 27, a, = 0, also w = 0,5. 
Diese a sind natiirlich gesichert verschieden von den bei «= 1 und 
J,= 0 zu erwartenden Anzahlen a) = 6,75, a@, = 13,5, @, = 6,75. Nach 
den Formeln auf S. 47 werden gefunden: «= 1 und J,= 1 oder a= 0 
und J,=0. Zur Erklarung der beobachteten Zahlen kann daher ent- 
weder angenommen werden, daB absolute Interferenz iiber das Centromer 
besteht, oder daB nur in einem bestimmten Arm Chiasmata gebildet 
werden kénnen, oder daB 0< J,< 1 und 0<a<1. Natiirlich kénnen 
auch etwas abweichende Werte, z. B. von der Art J,= 0 und a>0, 
mit den beobachteten Zahlen noch im Einklang stehen. Um eine Schranke 
zu ermitteln, oberhalb derer « mit den beobachteten Zahlen und der 
Annahme _,,Nichtinterferenz“ statistisch gesichert unvertraglich ist, 
wird aus Abb. 3 bei KoLLER (1940) abgelesen, daB die Wahrscheinlich- 
keit m)* + m,* dafiir, daB ein Chromosom in eine der Klassen a) und 
a, fallt, mit der Wahrscheinlichkeit 99,73% kleiner als 1/27 - 5,32 = 0,197 
und daher m,* > 0,803 ist. Aus unseren Abb. 1 und 3 ist zu entnehmen, 
daB aus m,* > 0,803 und J,= 0 a < 0,2 folgt. Also bedeutete ,,Nicht- 
interferenz iiber das Centromer‘‘, daB die Wahrscheinlichkeit fiir Chiasma- 
bildung im einen Arm weniger (wahrscheinlich erheblich weniger) als 
1/, der Wahrscheinlichkeit im anderen Arm betragt. Im selben Individuum 
fand Morretr fiir die langen Chromosomen a)= 0; a,= 50; ag= 4. Daraus 
kann in ahnlicher Weise gefolgert werden, daB8, wenn keine Interferenz 
iiber das Centromer besteht, ein bestimmter Arm mehr als viermal so viel 
Chiasmata bildet wie der andere. Da die beiden langen Chromosomen in 
dieser Hinsicht natiirlich recht verschieden sein kénnen, gilt diese Aussage 
entweder fiir beide oder wenigstens fiir eines in noch verscharfter Form. 

Die Zusammenstellung der Zihlungen Morrerts in Tabelle 2! zeigt, 
daB auch die iibrigen fiinf Individuen einen kleinen und teilweise recht 
kleinen Ahnlichkeitsindex aufweisen. 


1 Bei dem Individuum B muB mit der Méglichkeit eines Druckfehlers in der 
Morrettschen Arbeit gerechnet werden, da die Zahl der registrierten langen Chromo- 
somen mehr als doppelt so groB ist wie die der kurzen Chromosomen. In den iibrigen 
Fallen besteht das bei vollstandiger Analyse der Kerne zu erwartende Verhiiltnis 2:1 
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Tabelle 2. Paarungskoeffizient w, Starke der Interferenz J, (und das 

dazugehérige y) bzw. Ahnlichkeitsindex « bei Culex pipiens nach den 

Beobachtungen MOoFFETTs: dg, a,, a. Diese Haufigkeiten lassen sich formal 

sowohl durch die angegebenen J,-Werte unter der Annahme « = 1 wie durch J, = 0 
und die entsprechenden «-Werte deuten. 






































c= = 
fadt Qs a, a; w : “ars 
Je Y x 
A 0 27 0 0,5 1 1 0 
B 0 37 1 0,51 0,95 0,97 0,03 
Kurzes Cc 0 8 0 0,5 1 1 0 
Chromosom D 0 9 4 0,65 0,53 0,69 0,31 
E 0 ll 4 0,63 0,58 0,73 0,27 
F 0 10 4 0,64 0,56 0,71 0,29 
A 0 50 4 0,54 0,86 0,93 0,07 
B 0 69 15 0,59 0,70 0,82 0,18 
2 lange Cc 0 12 4 0,63 0,6 0,75 0,25 
Chromosomen D 0 13 13 0,75 0,33 0,5 0,5 
E 0 9 21 0,85 0,18 0,3 0,7 
F 0 6 22 0,89 0,12 0,21 0,79 


Es ware iiberraschend, wenn die Arme bei etwa gleicher Lange der- 
artige Unterschiede in der Wahrscheinlichkeit fiir die Bildung eines 


ersten Chiasmas aufwiesen, noch 
dazu in wenigstens zwei Chromo- 
somen. Daf das Langenverhiltnis 
der Arme und « von vergleichbarer 
GréBe sind, ist jedenfalls viel eher 
zu erwarten und, wie wir gesehen 
haben, bei Dicranomyia auch der 
Fall, soweit die dort offenbar vor- 
handene strukturelle Heterozygotie 
iiberhaupt ein Urteil zuléBt. Es 
fragt sich, ob bei Culex strukturelle 
Heterozygotie Ursache so starker 
Unterschiede der Paarungswahr- 
scheinlichkeit sein kann, wie sie 
bestiinden, wenn es hier keine Inter- 
ferenz tiber das Centromer gabe. 
Abb. 5 zeigt, daB die langen Chromo- 
somen von Culex ahnliche «-Ver- 
haltnisse aufweisen wie die stark 
ungleichschenkeligen von Dicra- 
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Abb. 5. Haufigkeitsverteilung verschiedener 

Ahnlichkeitsindices « bei Dicranomyia und 

Culex auf Grund der Tabellen 1 und 2. Bei 

Culex wurde die zu priifende Annahme 
Je = 0 zugrunde gelegt. 


nomyia, wahrend die «-Werte des kurzen Culex-Chromosoms bei geringerer 
Streuung im Durchschnitt sogar erheblich kleiner sind. Bei Culex sind die 
durchschnittlichen Abweichungen vom erwarteten «= 1 also wesentlich 
grdBer, namlich 0,85 und 0,58, als die durchschnittliche Abweichung 0,22 bei 
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Dicranomyia von « = 0,33. Auch angesichts der kleinen Individuenzahl 
sollte man, wenn die kleinen «-Werte vorwiegend auf struktureller Hetero- 
zygotie beruhten, doch wenigstens einige Tiere erwarten, bei denen in 
einem Chromosom beide Arme frei von starkeren Strukturunterschieden 
oder bei denen beide Arme in etwa gleicher Weise betroffen sind. In beiden 
Fallen waren a-Werte in der Nahe von 1 zu erwarten. Das gilt natiirlich 
nur unter der wahrscheinlich erfiillten Voraussetzung, daB Morrett die 
untersuchten Miicken nicht der F, zweier strukturell ziemlich homo- 
zygoter Eltern entnommen hatte. 

So scheint die Vermutung begriindet, daB sich a bei Culex un- 
beschadet einer méglichen strukturellen Heterozygotie nicht allzu- 
weit von 1 entfernt, und daB die Erklarung fiir die beobachteten Zahlen- 
verhiltnisse vor allem in starker Interferenz iiber das Centromer zu suchen ist. 
DaB bei allen Tieren das kurze Chromosom starkere Interferenz zeigt 
als die langen, entspricht der naheliegenden Erwartung, die Interferenz 
iiber das Centromer klinge wie die Chiasmainterferenz innerhalb der 
Arme mit zunehmender Entfernung ab. = 


D. Besprechung. Interferenz tiber das Centromer als Sonderfall 

der gewohnlichen Chiasmainterferenz. 

Cytologische und genetische Erfahrung stimmen darin iiberein, 
daB innerhalb der Arme positive Interferenz offenbar allgemein vorkommt 
(vgl. Lupwie 1938). Dagegen lieB sich, von einer spater zu erwahnenden 
Ausnahme abgesehen, tiber das Centromer bisher héchstens negative 
Interferenz nachweisen. Solche Falle wurden bei Drosophila (zusammen- 
gestellt von K1ikKkawa 1935), bei Neurospora (von NEwWcoMBE 1941 aus 
den Daten LINDEGRENs und LINDEGRENs 1937 berechnet) und bei 
Trillium (NEWCOMBE 1941) beobachtet 1. Im Gegensatz hierzu fanden wir 
bei Culex wahrscheinlich und bei Dicranomyia mit Sicherheit starke 
positive Interferenz iiber das Centromer. Es fragt sich nun, wie sich 
diese einander scheinbar widersprechenden Ergebnisse erklaren lassen, 
und insbesondere, ob sich positive Interferenz iiber das Centromer 
auf die innerhalb der Arme zuriickfiihr:n lat. Es soll gezeigt werden, 
daB das mit wenigen naheliegenden Annahmen zwanglos geschehen 
kann, und daf daher kein AnlaB besteht, von zwei grundsatzlich 
verschiedenen positiven Interferenzarten zu sprechen. 

Um die positive Interferenz iiber das Centromer als einen Sonderfall 
der gewohnlichen Chiasmainterferenz verstaéndlich zu machen, nehmen 
wir an, daB die von einem Chiasma ausgehende Wirkung_,,Inter- 
ferenz‘‘ das Centromer zwar iiberschreitet, dabei aber um einen gewissen 
Betrag geschwacht wird. Dann verschwindet bereits ein Teil des Wider- 
spruches zwischen den bisherigen und unseren Ergebnissen. Zwischen 


1 Der Verfasser bittet, die vielleicht etwas unzulangliche Beriicksichtigung 
der Literatur mit der Kirze der zur Verfiigung stehenden Zeit zu entschuldigen. 














Cytologischer Nachweis einer positiven Interferenz iiber das Centromer. 57 


den von den anderen Autoren benutzten Objekten und den hier heran- 
gezogenen Miicken besteht namlich ein in diesem Zusammenhang wichtiger 
Unterschied: Jene haben wohl ausnahmslos héhere Chiasmahaufigkeiten 
in den Armen als Culex und Dicranomyia, bei denen es kaum vorkommt, 
daB mehr als ein Chiasma im selben Arm gebildet wird, bei denen also 
praktisch absolute Interferenz innerhalb der Arme herrscht. Die Reich- 
weite der Interferenz ist daher bei den anderen Objekten im Verhiltnis 
zur Armlange kleiner als bei den in dieser Arbeit behandelten. An- 
gesichts dieser Tatsache entsprechen die beobachteten Verhaltnisse 
nur der Erwartung, daB die schwachere Interferenz mit einem geringeren 
Betrag (der vielleicht gar nicht mehr nachweisbar ist) iiber das Centromer 
hiniiberreicht als die starkere Interferenz bei unseren Miicken. 


a b c 
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Abb. 6. Schema zur Deutung der positiven Interferenz iiber das Centromer. 
Erklérung im Text. 


Man kann die Sachlage auch umgekehrt fassen: Aus den Beobach- 
tungen und der Annahme, es gebe nur eine Art positiver Interferenz, 
folgt, daB diese beim Uberschreiten des Centromers geschwacht wird. 
Um zu einer konkreten Vorstellung iiber diese Herabsetzung der Inter- 
ferenz zu gelangen, stellen wir uns vor, es existiere zur Zeit der Chiasma- 
bildung eine das Centromer umfassende Region c, in der aus irgend- 
welchen Griinden keine Chiasmata gebildet werden k6nnen, iiber die 
sich aber die von einem Chiasma ausgehende Interferenz wie iiber 
eine gewdéhnliche Chromosomenstrecke ausbreiten kann. Die Be- 
sonderheit dieser Region kénnte darin bestehen, da in ihr die Spal- 
tung in Chromatiden oder ihre Trennung noch nicht vollzogen ist, wie 
sich ja auch das Centromer in diesen und spateren Stadien wenigstens so 
verhalt, als ware es ungeteilt. Es kénnte auch Asynapsis vorliegen. Wir 
werden wahrscheinlich nicht fehlgreifen, wenn wir uns als wesentliche 
Ursache der Chiasmabildung eine Art Spannung denken. Positive Inter- 
ferenz beruht dann darauf, daB ein Chiasma bei seiner Entstehung einen 
gewissen Betrag dieser Spannung verbraucht. Abb. 6 mége die Konse- 
quenzen dieser Vorstellung in grob schematischer Weise veranschaulichen. 
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In ihr ist die Spannung in dem Chromosom durch eine tiber ihm stehende 
schraffierte Flache dargestellt, und zwar waagerecht schraffiert iiber 
der zentralen Region c, in der keine Chiasmata gebildet werden kénnen, 
senkrecht schraffiert in den zur Chiasmabildung fahigen Teilen? und r 
der beiden Arme. Die von der ,,Interferenzkurve‘‘ umschlossene weiBe 
Flache reprasentiert die vom Chiasma im Locus X ausgeléschte Spannung. 
In Abb. 6a, b und ¢ sind verschiedene Starken der Interferenz in sonst 
gleichen Chromosomen dargestellt. a entspricht etwa den Verhaltnissen 
in den Autosomen von Drosophila, bei denen die Interferenz innerhalb 
der Arme zwar stark ist, aber doch noch geniigend Spannung iibrig 
14Bt, um mit nennenswerter Haufigkeit ein zweites Chiasma entstehen 
zu lassen, wahrend die Spannungsverminderung in 7, also die erkennbare 
positive Interferenz iiber das Centromer auBerst geringfiigig ist. Abb. 6b 
und ¢ stellen Falle des von uns untersuchten Typs dar. 

Es mu8 angemerkt werden, daB die der Abb. 6 zugrunde gelegte 


x 


4 

Interferenzkurve (es ist die Funktion e— (c) willkiirlich gewahlt wurde, 
daB sich unser Schema aber leicht auch anderen Kurven anpassen 
laBt, sofern sie von der Art sind, daB die Interferenz bzw. Spannungs- 
verminderung von X ausgehend zunachst langsam, dann schneller 
abfallt und sich schlieBlich asymptotisch Null nahert. Das entspricht 
aber gerade dem tatsichlichen Verhalten der Interferenz bei Droso- 
phila, wenn die Starke der von einem Chiasma auf einen anderen 
Punkt wirkenden Interferenz durch 1—Koinzidenz gemessen wird}. 
Abb. 7 zeigt die Abhangigkeit dieser GréBe von der Entfernung nach 
dem Versuch von BripeEs und OLBRYcuHT (1926) am X-Chromosom von 
Drosophila melanogaster. Die eingetragenen Werte sind die totalen Koin- 
zidenzen, als Abstand vom Ort des Chiasmas wurde die Entfernung der 
Intervallmitten genommen. Eine solche Darstellung kann, worauf es 
hier auch alleine ankommt, nicht mehr als einen groben Anhalt geben, 
da die Koinzidenzwerte aus ganz verschiedenen Abschnitten gewonnen 
wurden, und auBerdem die Koinzidenz zwischen zwei benachbarten 
Intervallen der zwischen zwei Punkten entsprechen diirfte, die weiter 
voneinander entfernt sind als die Mittelpunkte der Intervalle. Mindestens 
die durch Kreise bezeichneten Punkte, die Koinzidenzwerte aus Nachbar- 
intervallen darstellen, miiBten also nach rechts verschoben werden. Es 

1 Die dabei erfolgte Gleichsetzung von Chiasma- und Crossing-over-Koinzidenz 
setzt voraus, daB keine Chromatideninterferenz existiert. Bei Drosophila: ist das 
nach allen bisherigen Ergebnissen der Fall, wahrend genetische Untersuchungen 
bei Neurospora (LINDEGREN und LINDEGREN 1937) und cytologische Analysen bei 
Melanoplus (HEARNE und Husxiys 1935) und 7'rillium (Huskins und NEwcoMBE 
1941) Chromatideninterferenz ergeben haben. Selbst wenn Derartiges auch bei 
Drosophila vorkommen sollte, diirfte es zulassig sein, die genetische Koinzidenz 
zur Beurteilung des allgemeinen Verlaufs der cytoiogischen Koinzidenzkurve heran- 
zuziehen. 
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wurde ferner die ,,Interferenzkurve der Abb. 6 eingetragen, und man 
sieht, daB sie dem allgemeinen Verhalten der so gemessenen Interferenz 
gerecht wird. 

Um negative Interferenz iiber das Centromer zu erklaren, geniigt 
es, anzunehmen, daB die Lange der zentralen Region c mehr oder weniger 
symmetrisch zum Centromer variiert. Damit ist die Grundlage fiir 
positive Korrelation zwischen den Chiasmata rechts und links des 
Centromers im Bereich des maximalen c gegeben. Je nach dem Starke- 
verhiltnis dieser auf der Veranderlichkeit iibergeordneter Ursachen 
beruhenden negativen Inter- geet 3 
ferenz zu der durch direkte ’ o~s 
Beeinflussung bedingten po- ashe 
sitiven Interferenz wird diese 4} mt 
nur geschwacht oder vollig : 
unterdriickt werden. Im 
Extremfall resultiert negative 
Interferenz. Wenn die Starke 
der positiven Interferenz so 
groB ist wie im Fall der * 
Abb. 6c, ist natiirlich keine \ 
negative Interferenz zu er- \\ee 
warten. Umgekehrt kann SE 
eine betrachtliche negative 0 Terivige ser taghtt 
Interferenz nach dieser Vor- 7 1 L L L Ls 

0 0 2 30 
stellung dann auftreten, wenn Morgon-Finheiten 


die Reichweite der positiven 41,7, Die abhangiekeit der totalen Koinzidenz 


Interferenz so klein ist, daB vom Abstand der Intervallmitten beim X-Chromo- 
ae : som von Drosophil Ll éer nach BRIDGES und 
es haufig zur Bildung von OLBRYCHT (1926). Gestrichelt die 


zwei Chiasmata innerhalb der »,Interferenzkurve‘‘ der Abb. 6. 
maximalen Strecke c kommt. 

So scheint es bei Trillium zu sein, wo sich nach NEwcoMBE (1941) 
rechts und links des Centromers eine groBe Chiasmahaufigkeit bei 
ausgepragter negativer Interferenz iiber das Centromer findet. 

Es sei in diesem Zusammenhang an die Vorstellungen MaTHEr: 
(1937) und Boost und Lupwies (1939; Boost 1939) erinnert, wonach 
sich das erste Chiasma in einem gewissen Abstand vom Centromer 
(differential distance MaTHERs) anlegt und von da aus distal fort- 
schreitend die folgenden. (Boost 1939 hat gezeigt, daB diese Aus- 
breitungsrichtung der Chiasmata zwar wahrscheinlich, aber keineswegs, 
wie MATHER annimmt, bewiesen ist.) Die damit verbundene Vor- 
stellung, das Centromer verhalte sich ,,wie ein immer an der gleichen 
Steile vorhandenes Chiasma‘‘ (LuDwie 1938), ist angesichts des Vor- 
kommens starker positiver Interferenz iiber das Centromer wohl nicht 
mehr zu halten, wie jetzt auch die Vermutung des gleichen Autors, 
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die bruchfrei bleibende an das Centromer anschlieBende modale Strecke 
miisse wohl gleich der modalen Bruchdistanz sein, ganz unbegriindet 
scheint. Wenn sich das erste Chiasma stets so nahe am Centromer anlegte, 
wie es méglich ist, also an der Grenze der zentralen Region, entsprache 
Matuers differential distance etwa der halben Lange unserer Region c, 
sofern die positive Interferenz itiber das Centromer vernachlassigt werden, 
kann. MATHER (1940)! nimmt ebenfalls an, Ort des Beginns der Chiasma- 
bildung sei der proximalste Punkte der sich iiberhaupt paarenden Region. 
Ist die positive Interferenz iiber das Centromer dagegen stark, so wird sie, 
wenn etwa das erste Chiasma des Chromosoms im linken Arm gebildet 
wurde, das erste Chiasma des rechten Armes mehr oderweniger weit distal 
verschieben, und die differential distance ware linger als 1/, c. Es ist 
denkbar, daB proximal eine besonders starke Spannung herrscht, die im 
Vergleich zu anderen Chromosomenabschnitten eine geringere Reichweite 
der Interferenz bewirkt, auch wenn der durch ein Chiasma verbrauchte 
Betrag an Spannung iiberall der gleiche ist. Durch eine erhéhte Chiasma- 
haufigkeit an der Grenze der zentralen Region wiirde das Vorhandensein 
dieser variablen Region, in der keine Chiasmata auftreten, der Beobach- 
tung natiirlich weitgehend entzogen. Nur, wenn die Mindestlinge der 
Region betrachtlich ist, wird sie sich ohne weiteres direkt wahrnehmen 
lassen. 

Die Vermutung, negative Interferenz beruhe darauf, daB eine zur 
Chiasmabildung unfahige Region rechts und links vom Centromer 
mehr oder weniger gleichsinnig variiert, wurde bereits von KIKKAWA 
(1935) geauBert, dem sich Lupwic (1938), Boost (1939) und NEwcoMBE 
(1941) im wesentlichen anschlieBen. Negative Interferenz kann aber auch 
grundsatzlich anders gedeutet werden. Auch positive Korrelation 
kann auf direkte gegenseitige Beeinflussung zuriickgehen, was hier 
bedeutete, daB ein Chiasma unmittelbar die Wahrscheinlichkeit fiir 
ein Chiasma an anderer Stelle erhéht. Das ware in folgender Weise méglich : 
Nach DariineTon (1935) beruht die Chiasmabildung darauf, da8B die 
Spannung umeinander tordierter Chromatiden zur ZerreiBung fiihrt, 
wobei durch die nun méogliche Drehung eine Entspannung eintritt. 
AnschlieBend vereinen sich die Bruchenden paarweise. Wie die Abb. 8a 
und b zeigen, kann sich diese von X ausgehende Drehung auch iiber die 
ungeteilte zentrale Region c hinweg fortsetzen und so die Spannung in A 
bzw. die Wahrscheinlichkeit dafiir vermindern, daB sich in A ein Chiasma 
bildet. Diese Deutung der positiven Interferenz iiber das Centromer 
setzt gleichen Windungssinn der Arme voraus. Es Andert sich aber 
alles, wenn der Windungssinn verschieden ist (Abb. 8c). Jetzt kann 
ohne Chiasmabildung eine Entspannung erfolgen durch eine von X und 
A her gleichsinnig betriebene Drehung der zentralen Region. Wenn 


1 Maruer: Zit. nach einem Referat Lupwias in den Ber. Biol. 55, 66. Die Arbeit 
selber war dem Verfasser nicht zuganglich. 
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aber vor Abschlu8 dieses Prozesses ein Chiasma bei X entsteht, wird 
der Vorgang, nun von X her nicht mehr geférdert, langsamer ab- 
laufen, und die Wahrscheinlichkeit fiir Chiasmabildung bei A nahme 
langsamer ab. Nach dieser Vorstellung kénnte man also erwarten, 
daB Chromosomen mit gleichem Windungssinn der Arme positive Inter- 
ferenz, solche mit entgegengesetztem Windungssinn negative Interferenz 
iiber das Centromer zeigen. Diese Konsequenz lieBe sich vielleicht 
an giinstigem. Material direkt priifen '. 

Es gibt aber bereits wenigstens einen Fall, der gegen diese Deutung 
der negativen Interferenz iiber das Centromer spricht. Wenn negative 





Abb. 8. Zur Deutung der positiven und negativen Interferenz iiber das Centromer. 
Erklérung im Text. 


Interferenz zwischen X und A darauf beruhte, daB ein erheblicher 
Teil der beobachteten Chromosomen verschiedenen Windungssinn der 
Arme hat, sollte es unméglich sein, daB zwischen X und einer rechts 
von A gelegenen Region B positive Interferenz auftritt, also die Inter- 
ferenz hinter A mit wachsender Entfernung zunachst wieder ansteigt. 
Wenn die Ursache der negativen Interferenz aber entsprechend unserer 
zuerst entwickelten Hypothese nur eine symmetrische Variation der 
Region ¢ ware, schiene dieser Fall durchaus denkbar. Wegen der ganz 
verschiedenen Ursachen der positiven und der negativen Interferenz 
kénnte jene auch dann eine gréBere Reichweite als diese haben, wenn 
innerhalb des Schwankungsbereiches der zentralen Region die positive 


1 Kine solche Prifung bezége sich natirlich nur auf die Erklarung der 
negativen Interferenz iiber das Centromer durch direkte Beeinflussung und nicht 
auf die Dartinetonsche Hypothese als solche. DarLineTon selber faBt Interferenz 
offenbar nicht als Fortpflanzung der Verminderung der Torsion, sondern der 
durch diese Torsionsverminderung bewirkten Spannungsverminderung langs der 
Chromatiden auf. Diese Deutung, die einleuchtender scheint, kann auf die positive 
Interferenz tiber das Centromer ausgedehnt werden, erméglicht aber keine Er- 
klarung der negativen Interferenz durch direkte Beeinflussung. 
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Korrelation stark genug ist, um hier die positive Interferenz zu unter- 
driicken oder gar in negative Interferenz umschlagen zu lassen. Von 
dieser Art scheint ein bisher unverstandlicher Befund GoweEns (1919) 
zu sein, auf den schon von STERN (1933) hingewiesen wurde. Aus GOWENs 
Tabelle 5 folgt fiir die durch das Centromer getrennten Regionen se—D 
und ss—e eine totale Koinzidenz K = 1,108 + 0,047, also anscheinend 
negative Interferenz, wahrend zwischen den weiter entfernten Regionen 
se—D und e—ro positive Interferenz zu bestehen scheint: K = 0,939 + 0,030. 
Der dem Entfernungsgesetz scheinbar widersprechende Anstieg von 
1— K= — 0,108 auf 1 — K = 0,061 ist gesichert 1, die Differenz betragt 
0,169 + 0,056. 

DaB unsere zur Deutung des Nebeneinanders von positiver und 
negativer Interferenz iiber das Centromer bei verschiedenen Objekten 
aufgestellte Hypothese auch das sonderbare Ergebnis GOWENs ver- 
standlich macht, spricht zu ihren Gunsten. 


Zusammenfassung. ~ 
Chromosomenarme, die durch ein oder mehrere Chiasmata miteinander 
verbunden sind, werden als gepaart bezeichnet. V, sei die beobachtete 
Streuung (variance) der Chromosomen mit 0,1 oder 2 gepaarten Armen, 
V,, die bei Fehlen von i iiber das Centromer erwartete Streuung. 


Je nachdem J=jA-—es ® positiv oder negativ ist, besteht positive oder 


negative Interferenz aber das Centromer. Bequeme Verfahren zur Be- 
rechnung und statistischen Priifung von J, werden angegeben. Die 
Eigenschaften des MaBes J, werden untersucht. 

Die J,-Methode erméglicht in einfachster Weise eine Analyse auf 
Interferenz iiber das Centromer bei allen Chromosomen, bei denen kein 
Arm stets gepaart ist, und bei denen folgende vier Klassen bestimmt 
werden kénnen: Anzahl a, der Paare von Univalenten, Anzahl a, (a,) 
der nur im linken (rechten) Aum gepaarten Bivalenten, Anzahl a, der 
in beiden Armen gepaarten Bivalenten. Wenn der rechte und der linke 
Arm in der Meiose nicht zu unterscheiden sind, kann mit dieser Methode 
positive Interferenz iiber das Centromer zwar nicht bewiesen, wohl aber 
in manchen Fallen sehr wahrscheinlich gemacht werden. 

Die Auswertung von friiher verdffentlichten Beobachtungen MoFFETTs 
und von Daten, die dem Verfasser von Herrn Wotr zur Verfiigung 


1 Stern (1933) kommt durch Verwendung partieller Koinzidenzen mit noch 
besserer Sicherung zum selben Resultat, doch wurde seither von verschiedener 
Seite auf den nicht einwandfreien Charakter dieses InterferenzmaBes hingewiesen 
(vgl. Lupwia 1938). Gowen selber rechnet mit partiellen Korrelationskoeffizienten 
und findet merkwiirdigerweise in beiden Fallen positive Korrelation; der uns vor 
allem interessierende Anstieg der Interferenz bei wachsender Entfernung erscheint 
bei ihm noch wesentlich starker gesichert. 
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gestellt wurden, ergibt, daB bei Culex pipiens wahrscheinlich und bei 
Dicranomyia trinotata mit sehr hoher statistischer Sicherung positive 
Interferenz iiber das Centromer existiert. 

In der Besprechung wird gezeigt, daB positive Interferenz iiber 
das Centromer als Sonderfall der gewéhnlichen Chiasmainterferenz 
aufgefaBt werden kann, und daB die bisher vorliegenden einander 
scheinbar widersprechenden Ergebnisse verstandlich werden durch die 
Annahme einer zentralen Region, in der keine Chiasmata gebildet 
werden kénnen, und deren Lange mehr oder weniger symmetrisch zum 
Centromer variiert. Auch der Befund GowEns, wonach im ITI. Chromosom 
von Drosophila melanogaster zunachst negative und in gréBerem Abstand 
positive Interferenz iiber das Centromer auftritt, findet damit seine 
Erklarung. 
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UNTERSUCHUNGEN UBER DIE ZYTOLOGISCHE GRUNDLAGE 
DER KOMPLEXHETEROZYGOTIE 


Von 
J. STRAUB. 


Mit 10 Textabbildungen (16 Einzelbildern.) 
(Eingegangen am 13. Mai 1941.) 


Einleitung. 

Seitdem RENNER (1917) den Begriff der Komplexheterozygotie 
gepragt und damit das Wesen der Oenothera-Genetik gefaBt hatte, 
gewannen die Vererbungsexperimente an Oenothera in steigendem MaBe 
an Bedeutung. Die Entdeckung und der weitere Ausbau der zytologi- 
schen Grundlage der Komplexheterozygotie (CLELAND, 1922 u. a. O., 
OEHLKERS, 1926 u. a. O. sowie weitere Autoren) brachten es mit sich, 
daB die genetische Analyse immer mehr durch zytologische Erkenntnisse 
unterstiitzt wurde und Klarung fand. Es stellte sich heraus, daB chromo- 
somale Verdnderungen, wie wir sie hiufig beobachten kénnen, bei Oeno- 
thera in einzigartiger Weise wahrend der Phylogenie fixiert worden waren, 
und daB es in Verbindung damit zur Bildung von ,,Komplexen“ kommen 
konnte. Die wechselvollen Beispiele des gegenseitigen Durchdringens von 
genetischem und zytologischem Verhalten bei Oenothera machten die Kom- 
plexheterozygotie zu einem der reizvollsten Kapitel der Zytogenetik. Wir 
wiirden aber der Bedeutung der Oenothera-Genetik nicht voll gerecht 
werden, wiirden wir nicht auch an die Erkenntnisse entwicklungsphysio- 
logischer Natur erinnern, die das Studium der Fortpflanzungsverhiltnisse 
dort zeitigte. 

Die zytologischen Grundlagen fiir das genetische Verhalten der 
Komplexheterozygoten ist in erster Linie durch die wahrend der Re- 
duktionsteilung auftretende Ringbildung der Chromosomen charakterisiert. 
Die Chromosomen miissen sich ringartig anordnen, da ein- oder mehr- 
facher Segmentaustausch zwischen nichthomologen Chromosomen die 
Homologie ganzer Chromosomen aufgehoben hat. Diese meiotische 
Anordnung fiihrt dann zu einer bestimmten Verteilung der Erbtrager 
auf die Gameten, namlich so, daB stets die gleichen Chromosomen — 
wenigstens bei hochverketteten Formen — im Genom bleiben. Dadurch 
werden Komplexe vererbt. Unsere heutigen Kenntnisse von den zyto- 
logischen Verhaltnissen wahrend der Paarungsstadien der Meinosis 
lassen jedoch gerade bei dieser Vorstellung Zweifel aufkommen. Wenn 
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die Chromosomen sich paaren, muB doch auch der Austausch méglich 
und damit die Vererbung fester Komplexe unméglich sein. Die damit 
gestellte Frage 146t sich so prazisieren : Wo liegen die Gen-Orte fiir die 
Komplexeigenschaften, und wie verhalten sich die betreffenden Chromo- 
somensiticke hinsichtlich Lingspaarung und Chiasmabildung? In unserem 
bisherigen Gedankengang haben wir die Tatsache auBer Acht gelassen, 
daB es neben Komplexeigenschaften, die stets miteinander gekoppelt auf- 
treten, auch solche gibt, die mit einem bestimmten Komplex absolut, mit 
einem anderen nur teilweise gekoppelt sind. Man erfaBt diese die Oeno- 
thera-Genetik so ungemein interessant gestaltenden Verhaltnisse mit dem 
Begriff des Koppelungswechsels. Wir erkennen damit die zweite wesent- 
liche Frage der Zytogenetik einer Komplexheterozygoten: welches ist 
die zytologische Grundlage des Koppelungswechsels ? 

Um das genetische Verhalten der Komplexheterozygoten, insbesondere 
hinsichtlich des Koppelungswechsels und der Nichtaustauschbarkeit 
bestimmter Komplexeigenschaften, zu erklaren, hat Dartineton (1932) 
eine bestimmte Vorstellung vom Aufbau und dem Paarungsverhalten 
der Chromosomen von Komplexheterozygoten entwickelt. Danach liegen 
die Genorte, welche den absolut gekoppelten Komplexeigenschaften ent- 
sprechen, meist in der Nahe der Insertionsstelle. Solche Abschnitte des Gen- 
stranges sind jeweils verschieden in aufeinander folgenden Chromosomen 
des Ringes, sie paaren sich nicht und zeigen keinen Koppelungsbruch: 
Differentialsegmente. Die Chromosomenenden stellen paarende Segmente 
mit normaler Langspaarung und Chiasmabildung dar. Zwischen Insertions- 
stelle und Austauschpunkt liegen an bestimmten Stellen des Ringes die 
interstitiellen Segmente. Sie paaren sich zwar langs, da sie homolog sind, aber 
ein Crossing-over tritt bei ihnen — aus hier nicht naher zu diskutierenden 
Griinden — sehr selten ein. Diese Segmente sind in der DaRLINGTONschen 
Hypothese fiir die Erklarung des Koppelungswechsels von Wichtigkeit. Fiir 
unsere Uberlegungen ist zunaichst nur wesentlich, daB das Vorhandensein 
von -Differentialsegmenten und interstitiellen Segmenten im Sinne Dar- 
LINGTONs bisher bei hochverketteten Formen zytologisch nicht beobachtet 
wurde. Die Annahme von Differentialsegmenten stellt zwar eine Denk- 
notwendigkeit dar, wenn man ein Ringsystem, das iiber einen 4-Ring 
hinausgeht, durch verschieden gelagerte reziproke Segmentaustausche 
zustande kommen l48t. Aber da die DarLinetonsche Hypothese theo- 
retischen Uberlegungen entspringt, so lieBen sich bisher iiber die gegen- 
seitigen Langenverhaltnisse der Differentialsegmente und der sich paaren- 
den Segmente keine Aussagen machen. 

Es fehlt nicht an Einwanden gegen die Vorstellung von DaRLINGTON. 
MarQuarpDtT (1937) hat bei Oenothera *Hookeri, einer Form mit 7. Biva- 
lenten, und bei der Kreuzung Oenothera (suaveolens sulfurea x "Hookeri) 
flavens x "Hookeri, die in der Diakinese 5 Bivalente und einen 4-Ring 
zeigt, die friihen Meiosisstadien mit der Karmintechnik untersucht. 
5 
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Zwar konnten im analysierten 4-Ring 2 kleine sich nicht paarende 
Stiicke, die als Differentialsegmente aufzufassen sind, festgestellt werden, 
aber im iibrigen paaren sich die heterochromatischen Mittelstiicke 
durchweg, allerdings ohne Chiasmen zu bilden. Die euchromatischen 
Enden paaren sich normal und zeigen Chromatidenaustausch. Das 
Verhalten des 4-Ringes sprach stark gegen die Existenz interstitieller 
Segmente. Auf Grund der bis jetzt vorliegenden zytologischen Unter- 
suchungen an Oenothera 148t sich jedoch noch keine endgiiltige Ent- 
scheidung fiir oder gegen die Richtigkeit der einzelnen Teile der Dar- 
LineTonschen Hypothese fallen. Es fehlen bisher die Analysen der 
Meiosis-Prophasen hochverketteter Oenothera-Formen. 

Durch die vorliegende Arbeit soll ein Beitrag zur Klarung der bei 
Komplexheterozygoten noch offen stehenden zytogenetischen Fragen 
geleistet werden. Das Objekt ist Rhoeo discolor, eine Pflanze, die wir 
aus friiheren Untersuchungen (Straus, 1936) recht gut kennen. Sie 
steht als Monocotyle denOenotheren stammesgeschichtlich ganz fern, stellt 
jedoch eine Form mit extremer Chromosomenverkettung dar, indem ihre 
12 Chromosomen in der Diakinese einen 12-Ring bilden. Ein gliicklicher 
Zufall spielte uns eine bestimmte chromosomale Mutante von Rhoeo 
in die Hand. Sie erméglichte die Bestimmung der Chiasmahaufigkeit 
besonderer Chromosomenabschnitte. Es ergab sich, daB die Zahl der 
Chiasmen am Chromosomenende eine iiberaus hohe sein muBte, wenn man 
fiir das ganze Chromosom die Méglichkeit der Chiasmabildung zulieB. Nach 
den Untersuchungen von KoLuEr (1932) war dies unbedingt als zutreffend 
anzusehen. Kurz nachdem wir die ersten Befunde iiber die Chiasma- 
haufigkeit bei Rhoeo sichergestellt hatten, erhielten wir ganz zufallig 1 
Kenntnis tiber eine bisher vollkommen unbekannte, recht kurze, aber 
fiir uns bedeutsame Notiz von BELLING (1933). Bei der Besprechung 
des Paarungsverhaltens von T'radescantia-Arten gibt BELLING an, er 
habe von Rhoeo Praparate erhalten kénnen, in denen man eine Paarung 
der Chromosomen nur in den Endabschnitten konstatieren kénne. 
Offenbar wurde Breturne durch seinen frithzeitigen Tod an der weiteren 
Ausarbeitung des Befundes gehindert, und so blieb die Feststellung 
unvollkommen und unbekannt. Es ist wohl verstaéndlich, daB wir an- 
gesichts unseres Befundes an der oben angegebenen Mutante und nach 
Kenntnis der sich widersprechenden Angaben von KoLLER und BELLING 
daran gingen, die Prophase von Rhoeo noch einmal zu untersuchen. 
Wir wendeten dabei die Karmintechnik in der Form an, wie sie fiir die 
' Prophase zweckmaBig ist. Es war das Ziel, die Pachytdnverhdltnisse der 
12-Ring-Form kennen zu lernen, um zusammen mit den Ergebnissen der 
Chiasmahéufigkeits-Bestimmungen einen Einblick in das Wesen dieser 
Komplexheterozygoten zu gewinnen. 
~ 1 Ich danke Herrn Professor TiscHLER-Kiel auch an dieser Stelle bestens fiir 
die freundliche Ubermittelung der Literaturangabe. 
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Paarung und Chiasmabildung bei Rhoeo discolor. 

Einleitend wurden die Paarungsverhaltnisse bei den Oecenothera- 
Chromosomen, soweit sie bisher bekannt geworden sind, in ihren Grund- 
zigen dargestellt. Indem wir nun mit der Schil- 
derung der Verhaltnisse bei Rhoeo discolor be- 
ginnen, ist zunachst die Feststellung von gréBter 
Wichtigkeit, daB die Chromosomen von Rhoeo im 
Gegensatz zu denen von Oenothera nicht aus hetero- 
chromatischen Mittelstiicken und euchromatischen 
Enden aufgebaut sind; sie sind zwar nicht rein 
euchromatisch, besitzen jedoch nur einige, ver- 
schieden groBe heterochromatische ,,Chromome- 
ren‘‘ (Chromozentren) (Abb. 1). Man kann sich in 
der meiotischen Prophase, vor allem im Leptotan, A>»-1.Friihesomatische 
davon tiberzeugen, 4iaB die Masse der pe ag bany ae yg ome 
matischen Teile sehr klein ist gegeniiber der der Chromatische pe om 
euchromatischen. Eine GesetzmaBigkeit in der  Partikelchen verschiede- 
Anordnung der heterochromatischen Teilchen laBt "“ pie fo: accor gaa 
sich nicht erkennnen. Sie sind verschieden groB, 
ihre Gesamtzahl schwankt zwischen 10 und 20. Dabei spielen sicher 
Verklebungen dieser Partikelchen beim Fixierungsproze8 eine Rolle. Im 
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Abb. 2. Der 12-Ring von Rhoeo in der spiten Abb. 3. Schema des Diakineseringes von 

Diakinese. An einzelnen Stellen erkennt Rhoeo nach K. Sax (1931). Die Chromo- 

man heterobrachiale Chromosomen. somen wurden von uns zur Verdeutlichung 
Etwa 2200mal. auseinandergeriickt. 


Pachytan fallen ziemlich selten einzelne heterochromatische Teilchen am 
Chromomerenstrang auf. Man erkennt sie bei der Masse des Euchro- 
matins nur schwer. Wir betonen dies, um von vornherein klarzustellen, 
daB die iibergroBe Masse des Chromonemamaterials, welches im Pachytan 
zur Paarung gelangen kann bzw. kénnte, euchromatischer Natur ist. 

Die 12 Chromosomen von Rhoeo discolor sind simtlich in verschie- 
denem Grade heterobrachial (vgl. Abb. 3), und zwar derart, da8 in 
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einem Extremfall der kiirzere Schenkel fast nur 4/, des langen be- 
tragt (Chromosom Dc, in Abb. 3, Bezeichnung nach K. Sax, 1931), 
im anderen die Linge der beiden Schenkel beinahe gleich gro8 ist 
(Chromosom ED). K. Sax (1931) hat 
eine genaue Studie der Verhaltnisse 
vorgenommen. Er fand, da8 man 
in der Mitose schwerlich 2 Chromo- 
somen von identischer Gr6Be und 
Struktur feststellen kann. Solche 
Verhaltnisse sind nur als Folgen 
mehrerer reziproker Segmentaus- 
tauschvorgange zu verstehen. Dabei 
miissen ungleich groBe Stiicke gegen- 
einander vertauscht worden sein. 
Bei der GréBe der Rhoeo-Chromo- 
somen fiihrt dies dazu, da8 man 
bereits in der Mitose die strukturelle 
Bastardnatur erkennen kann. Da- 
mit stimmt das Verhalten der 12 
Rhoeo-Chromosomen in der Diaki- 
nese der Meiosis tiberein (Abb. 2). 


d 


2 Differentialsegmente paaren sich und laufen (nach 
ngssegment. Beim unteren Pfeil gehen die Partner aus- 


Etwa 2500mal. 


= Es gelang Sax (1931), den 12-Ring 
= der Diakinese zu analysieren, indem 
= er eine bestimmte Reihenfolge von 
= 12 heterobrachialen Chromosomen 
2 vorfand, die immer wieder als solche 


zu identifizieren war (Abb. 3). Die 
gleiche Reihenfolge konnte bei einer 
friiheren Untersuchung an Rhoeo 
(Straus, 1936) und wahrend der 
vorliegenden festgestellt werden. Die 
Merkmale des Ringes (vgl. Abb. 2, 3) 
sind folgende: Es folgen fast stets 
ungleich groBe und oftmals auch 
verschieden heterobrachiale Chro- 
mosomen aufeinander. Die endweise 
verbundenen Schenkel sind dabe iin 
3 Fallen schr deutlich verschieden 
groB, und zwar bei denChromosomen 
ED gegeniiber De und Ee, sowie bei cC gegeniiber Cb. In der Feststellung 
eines in verschiedenen Generationen stets gleichgearteten Ringaufbaues liegt 
der Beweis, dap wir es bei Rhoeo mit einer Komplexheterozygoten zu tun 
haben, wobei die Unveranderlichkeit der Komplexe in diesem Falle als 
morphologische, d.h. auf zytologischem Wege, nachgewiesen wurde. 





einander. c zwischen den Pfeilen: Paarungssegment. d mehrere Paarungssegmente, eines davon besonders markiert. 


unten) gepaart weiter. b zwischen den Pfeilen: Paaru 


Abb. 4a—d. Pachyténkerne von Rhoeo. 
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Uber das Zustandek der Ringbildung im Laufe der Paarungs- 
vorgange ergibt sich bei Rhoeo folgendes Bild: Im spaten Leptotan 
erscheinen die Chromonemata extrem lang und diinn, so da8 Chromo- 
somenenden nicht zu finden sind. Wahrend der darauffolgenden Phasen, 
in denen sich der Kern durch dickere Faden und gegeniiber dem Leptotan 
durch starker gelockertes Fadengewirr auszeichnet, lassen sich einzelne 
Stiicke von Chromosomen, die zueinander in bestimmter Beziehung 
stehen miissen, verfolgen. Es treten gepaarte Endsegmente deutlich 
zutage (Abb.4a—d). Verfolgt man die Partner solcher Segmente 








a b 

Abb. 5aund b. Pachytankern von Rhoeo in 2 iibereinander liegenden Ebenen aufgenommen. 

a Obere Ebene: An der Peripherie des Kernes liegen einfache, ungepaarte Fiiden: Differential- 

segmente. b Aufnahmeebene unterhalb der von a: In der Kernmitte bzw. im Kerninnern 
liegen die Paarungssegmente beisammen (Pfeil!). Etwa 2500mal. 


gegen die Insertionsstelle hin, dann wird stets deutlich, daB die Léngs- 
paarung iiber mehrere Chromomeren hinweg tatsdchlich auf die Endstiicke 
beschrankt ist. Hernach entfernen sich die Partner und gehen nach ganz 
verschiedenen Richtungen auseinander. Beim Ubergang vom gepaarten 
Endsegment zum ungepaarten inneren Chromosomensegment sind die 
beiden Faden hie und da noch ,,lagemaBig zugeordnet“. Sie erscheinen 
dann bei bestimmter Aufsicht. eine kleine Strecke parallel verlaufend. 
Eine Paarung von Segmenten, die. nicht am Ende liegen, 146+ sich nur 
auBerst selten beobachten. Dabei sieht man, daB es sich um ganz kurze, 
gewissermaBen punktférmige Segmente handelt, die heterochromatischer 
Natur sind. Beim Uberpriifen eines einzigen Praparates konnte man die 
geschilderten Paarungsbilder fiir typische Zygotanstadien halten. Wir 
haben uns aber viel Miihe-gegeben, und Material, das zu mehreren Tages- 
zeiten fixiert wurde, in reichlichem AusmaBe untersucht. Wir fanden 
immer nur die eben dargestellten Verhaltnisse vor und kénnen deshalb 
die gegebene Beschreibung als die des: Pachytdins von Rhoeo bezeichnen. 

Im -Hinblick: auf: die allgemeinen Vorstellungen iiber das Zustande- 
kommen der. Langspaarung ist noch die Feststellung: von. Wichtigkeit, 
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daB die gepaarten Endsegniente nicht beliebig im Kernraum verteilt 
liegen. Man kann sie vielmehr beisammen liegend meist an einer Kern- 
seite, aber doch im Inneren des Fadengewirrs, vorfinden (Abb. 5 a, b). 
Diese Lage erklart sich am besten aus der Lage der Endsegmente in der 
vorangehenden Telophase. Dort werden die Endsegmente nach der 
Kernmitte hin zusammengeschoben und kommen damit auch fiir die 
folgenden Paarungsstadien einander nahe. Umgekehrt kann man sagen, 
daB die Lage der sich paarenden Endsegmente von der Telophase der 
prameiotischen Mitose gegen das Pachytan hin nur wenig geandert wird, 
vor allem bleiben die Endsegmente einander ziemlich nahe. Die Schwierig- 
keit, daB die Endsegmente bei der Paarung sich gegenseitig ,,finden‘, 
wird dadurch erleichtert. Diese Schwierigkeit ware bei Nichtvor- 
handensein einer solchen ,,Vororientierung‘‘ ja viel gréBer als dort, wo 
ganze Homologe sich paaren kénnen. 

Wer schon Erfahrungen iiber die Pachytanpaarung an den ver- 
schiedensten Bivalente bildenden Formen gesammelt hat, der fiihlt sich 
von dem Pachytanbild bei Rhoco iiberaus stark beeindruckt. Der pra- 
zisen Paarung auf der ganzen Chromosomenlinge bei jenen Formen 
steht hier die Beschrankung der Paarung auf Endsegmente oder das 
Ungepaartsein von groBen mittleren Chromosomenstiicken gegeniiber. 
Die ungepaarten Chromosomenstiicke sind dabei wesentlich linger als die 
gepaarten. Genaue Langen lassen sich nicht ermitteln. Immerhin 
konnten wir zu einem Wert kommen, den wir als Minimum des 
Langenverhaltnisses der ungepaarten zu den gepaarten Segmenten 
glaubhaft machen diirfen. Ein durchgehendes Verfolgen des zusammen- 
hangenden ,,Ringfadens‘ ist unméglich. Aber die gepaarten End- 
segmente — sie sind verschieden lang — lassen sich in giinstigen Fallen 
messen. 10 Messungen ergaben eine durchschnittliche Lange von 10 u 
(Schwankungen von 6—13 ~). Ein Metaphasechromosom ist im Durch- 
schnitt 7 u lang; danach muB ein einzelnes Pachytanchromosom, wenn 
wir die vielfach festgestellten Verhaltniszahlen von Pachytaén- und Meta- 
phasechromosomenlaingen (Kontraktionsfaktor) benutzen, mindestens 
60 « (etwa 7x9) messen. Davon sind pro Chromosom im Durchschnitt 
20 u gepaart. Wir kommen zum SchluB, daB bei Rhoeo die ungepaarten 
Mittelsegmente im Durchschnitt ?/, der gesamten Chro: nldnge aus- 
machen. Nach der Betrachtung der Bilder ware man eigentlich zur An- 
nahme eines gréBeren W: rtes geneigt. Es ist daher durchaus méglich, 
da8 wir fiir die Errechnung der Lange des ganzen Pachyténchromosoms 
vom Metaphasechromosom her mit einem zu kleinen Kontraktions- 
faktor multipliziert haben. 

Die Stadien, weiche auf das Pachytin folgen, verlaufen ungemein 
rasch. Auch sind die Chromosomen im Diplotan auBerst schwer 
fixierbar. Wir konnten nur in wenigen Fallen Chiasmen beobachten. 
Sie lagen ganz nahe an den Chromosomenenden. In der allerfriihesten 
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Diakinese, wenn die Chromosomen noch etwa die 3—4fache Lange der 
Metaphasechromosomen besitzen, sind bereits nur noch Endverbin- 
dungen, also terminalisierte Chiasmen, festzustellen. DaB dies tat- 
sichlich terminalisierte Chiasmen sind, beweist die Doppelnatur der 
Endverbindungen (vgl. Abb.9). Uber die Zahlenverhdltnisse bei der 
Chiasmabildung einzelner Segmente gibt eine chromosomale Mutante 
Aufschlu8. Die betreffende Form zeigt in Anaphase I und II Chromatid- 
bzw. Chr briicken in charakteristischer Anzahl. Wir fanden in 
frischen Eisenkarminpraparaten (Abb.6) neben den Briicken kein 








Abb. 6. Abb. 7. 


Abb. 6. Anaphase I von Rhoeo mit Chromatidbriicke. Die frisch gefirbte Zelle zeigt kein 
Fragment. Etwa 2000mal. 


Abb. 7. Ana- und Telophase von Rhoeo mit Briickenbildung. Je ein sehr kleines Fragment 
taucht nach intensiver Farbung im Plasma auf (Pfeile!). Etwa 1600mal. 


Fragment und schlossen daher — analog zu anderen Autoren — auf 
eine extrem kleine Inversion am Chromosomenende. Diese etwas unge- 
miitliche Sachlage klarte sich jedoch, als bei lange angefarbten Praparaten 
jeweils ein sehr kleines Fragment neben der Briicke im Zellraum (Abb. 7) 
oder einem normalen Chromatid trabantenférmig angeheftet (Abb. 8a, b) 
auftrat. Damit war die Interpretation als Inversion gesichert. Die 
Analyse entsprechender Metaphasen ergab, daB die Inversion am Ende 
eines langen Schenkels des Chromosoms Bb bzw. bC liegt (Abb. 9). 
Aus der stets geringen GréBe des Fragments ist mit Sicherheit zu schlieBen, 
daB sich die Inversion am Chromosomenende befindet und selbst sehr klein 
ist, d. h. im Pachytanchromosom vielleicht 2—3 ,,Chromomeren“ umfaBt. 
Wir haben bisher trotz eifrigen Suchens im Pachytan die Inversions- 
schlinge selbst nicht aufgefunden. Man kann namlich niemals in einem 
Kern méhrere Endsegmente gleichzeitig klar sehen. Schon dadurch 
wird das Auffinden eines kleinen Inversionsringes erschwert. Es ist 
auBerdeni méglich, daB die Paarungsfigur an der Inversionsstelle bei 
der Kieinheit des invertierten Stiickes gar nicht als richtiger Ring, 
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sondern nur als eine Anschwellung am Chromosomenende zutage treten 
wird. Wir fanden Bilder, die man auf diese Weise deuten konnte. 

Bei Vorliegen einer Inversion fiihrt ein Chiasma im invertierten 
Stiick zu einer Chromatidbriicke nebst einem Fragment in Anaphase I. 





a b 
Abb. 8aund b. Anaphasen von Rhoeo mit Briickenbildung. Bei a liegt das Fragment eng an 
der Chromatidbriicke, bei b ist es trabantenartig einem normalen Chromatid angeheftet. 
Etwa 1600mal. 


Eine Briicke in Anaphase I kommt aber auch zustande, wenn zu dem 
Chiasma im invertierten Stiick noch ein zweites (oder mehrere) im proxi- 
. malen, sich normal paarenden Chro- 
mosomenabschnitt hinzukommt, 
und zwar dann, wenn die beiden 
Chiasmen jedesmal die gleichen 
Chromatiden betreffen. Betrifft das 
zweite Chiasma im nicht invertierten 
rape’ 





Abb. 9. Metaphase von Rhoeo mit Inversionsstérung. Die schematische Zeichnung gibt 
den rechten Teil der Chromosomenkette aus der Mikrophotographie wieder. An den Enden 
der b-Arme zeigt sich die Inversionsstérung an einem Verbundenbleiben der Chromatiden. 


Chromosomenabschnitt aber 2 andere Chromatiden als das Chiasma im 
Inversionsstiick, so fiihrt dies zu einer Chromosomenbriicke in Anaphase 
II ohne Fragment. Wir verweisen auf die erklarenden Schemata bei 
RIcHARDSON (1936). Die Auszdhlung der in Anaphase I und Anaphase IT 
vorhandenen Briicken lat ‘déshalb’ Schliisse auf die Chiasmahdufigkeit 
in den b-Schenkeln der Rhoeo-Chromosomen' Bb, bC zu. Wir erhielten 
folgende Zahlen: Unter 233 Anaphasen I waren 59 mit Briicken = 25,3%. 
Unter 287 Anaphasen II waren 30 mit Briicken = 10,5%. Wir konnen 
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daraus schlieBen, daB ein einziges Chiasma im kurzen invertierten Seg- 
ment in 25,3—10,5 = 14,8% der Falle vorkommt. In 21% der Falle 
treten 2 Chiasmen, davon 1 im invertierten Segment, auf. Der inver- 
tierte Abschnitt bildet insgesamt in 35,8% der Fille ein Chiasma aus. 


Es ware verlockend, auf Grund dieser Chiasmazahlen ein Bild von 
der Chiasmahaufigkeit im sich paarenden Endabschnitt der b-Arme zu 
entwerfen. Zu diesem Vorhaben miiBte man jedoch das Langenverhiltnis 
des invertierten und nichtinvertierten Teiles des Segmentes genau 
kennen. Leider lassen sich dariiber vorlaiufig nur MutmaBungen auBern. 
Aber die Auswertung unserer Befunde scheint uns doch in folgender 
Hinsicht wertvoll zu sein. Innerhalb der sich paarenden Segmente der 
Rhoeo-Chromosomen werden, wie sich einwandfrei nachweisen lieB, in 
hohem Prozentsatz jeweils 2 Chiasmen gebildet. Es ist sehr wahr- 
scheinlich, daB auch 3 Chiasmen auftreten. Wenn wir die Chiasma- 
zahlen verwandter Commelinaceen (im Diplotaén von T'radescantia fanden 
wir in eigenen Versuchen 3 und 4 Chiasmen pro Chromosom) damit 
vergleichen, so besitzt Rhoeo eine sehr hohe Chiasmahaufigkeit. Denn 
angesichts der Tatsache, daB die Chiasmen nur auf einem Drittel der 
Gesamtchromosomenlange gebildet werden, ist die Chiasmahaufigkeit 
mit 4 pro Chromosom erstaunlich groB. Trotz der groBen sich nicht 
paarenden Segmente ist dadurch die Metaphasebindung und damit die 
Trennung der Komplexe fest gesichert. 


SchluBbetrachtung. 

Die Art der Diakinesepaarung der Chromosomen von Rhoeo erinnert 
immer wieder an jene Anschauung, die als den primaren Paarungs- 
vorgang eine Ende-an-Ende-Lagerung der Chromosomen annahm. Am 
langsten konnten sich die Anhanger der ,,Telosyndese“ auf Objekte wie 
Rhoeo oder Oenothera berufen. Inzwischen wurde allerdings von ver- 
schiedenen Autoren nachgewiesen, daB der Ende-mit-Ende-Verbindung 
der Diakinese und Metaphase tiberall eine Parallel-Paarung der Chromo- 
somen. vorausgeht, und daf die Endverbindungen nur die terminali- 
sierten Chiasmen darstellen, die von interstitiell gebildeten Chiasmen 
iibrig geblieben sind. KoLLEr (1932) glaubte fiir Rhoeo zeigen zu kénnen, 
da8B die Langspaarung sich auf groBe Chromosomenstrecken — praktisch 
die ganzen Chromosomen — bezieht, und daB daher eine in allem als 
normale Parasyndese zu bezeichnende Paarungsart vorliege. KOLLER 
belegt seine Beschreibung auch mit Abbildungen. Wir konnten in 
keinem Falle derartige Bilder vorfinden und sind deshalb geneigt, die 
Koxzerschen Bilder als Fehldeutungen anzusprechen. Nach unseren 
Befunden ist es Tatsache, daB die Anhainger der Telosyndese insofern 
unbewuBt etwas Richtiges behaupteten, als die Parasyndese bei Rhoeo 
nur an den Chromosomenenden stattfindet. Die iibrigen Chromosomen- 
stiicke tragen in allem den Charakter der Differentiaisegmente DaARLINGTONS. 
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Sie paaren sich nicht und zeigen keinen Austausch. Die Differen- 
tialsegmente sind umfangreicher als DARLINGTON selbst sie annahm. 
Auch jeder von uns hatte sie sich kiirzer vorgestellt. Es erscheint in der 
Tat nicht gut méglich, daB die sich nicht paarenden Segmente von vorn- 
herein in diesem Umfange vorhanden waren. Es ist wahrscheinlicher, daB 
in zunachst kleinen Segmenten eine Anhaufung von chromosomalen Muta- 
tionen eintrat, die unter VergréBerung dieser Segmente bei fehlendem 
Austausch zu immer starkerer Komplexbildung fiihrte. Die Grofe der 
Differentialsegmente stiitzt somit auch die Hypothese DARLINGTONs iiber die 
allmahliche Herausbildung dieser Segmente und ihre Rolle bei der Kom- 
plexbildung. Das Vorhandensein von inierstitieVen Segmenten im Sinne 
Daruinetons 1éBt sich nach unseren Befunden weder beweisen noch 
widerlegen. Auf zytologischem Wege wird dies wohl titberhaupt unmég- 
lich sein. Bei Oenthera ist die Einfiihrung interstitieller Segmente in das 
Paarungssystem der Oenothera-Chromosomen mit groBen Schwierig- 
keiten verbunden (Marquarpt, 1937). Die interstitiellen Segmente 
sollen ja zwischen Insertionsstelle und dem Austauschpunkt liegen und 
geringe Crossing-over-Haufigkeit besitzen. Bei den bis jetzt analysierten 
4-Ringen von Oenothera (MARQUARDT, 1937; JAPHA, 1939) befindet sich an 
der betreffenden Stelle Heterochromatin. In diesem wird wahrscheinlich 
tiberhaupt kein oder nur sehr selten ein Chiasma gebildet. Die Unsicherheit, 
die im Hinblick auf die Chiasmabildung des Heterochromatins besteht, 
1aBt jedoch unseres Ermessens eine Entscheidung iiber die Méglichkeit 
des Vorhandenseins von interstitiellen Segmenten vorlaufig nicht zu. 
Bei Rhoeo haben wir hohe Chiasmazahlen in den kurzen Endabschnitten 
nachgewiesen; sie schlieBen an sich nichtpaarende Abschnitte an. Es 
ist klar, daB die Chiasmazahl von der Grenze beider Segmente zum 
Chromosomenende hin ansteigt, wohl in der Weise, wie wir es von 
der Umgebung der Insertionsstelle kennen. Diese Grenzzone wird sich 
also wie ein interstitielles Segment verhalien. Wir sind uns dariiber im 
klaren, daB wir mit dieser Auslegung von interstitiellen Segmenten von 
der Begriffsbestimmung DaruLineTons abweichen. Aber die Annahme 
einer solchen ,, Ubergangszone“ macht es vollkommen verstandlich, 
weshalb manche Komplexeigenschaften geringen Austausch aufweisen. 
Auch der Koppelungswechsel, der auf dem Austausch von Chromatiden 
beruht, erklart sich, indem je nach der Komplexkombination an der 
Ubergangszone eine Verschiebung stattfindet in dem Sinne, da8 ein: 
Paarungssegment mit groBer Chiasmahaufigkeit ganz zum Differential- 
segment wird oder nur in die Ubergangszone gerat bzw. umgekehrt. 
Diese Deutung des Koppelungswechsels braucht nicht der Erklarung zu 
widersprechen, die Japua (1939) fiir diese genetische Erscheinung gibt. 
Denn die Parallele von niedrigem Austauschwert und hohem Bindungs- 
ausfall der Diakinese kann primar durch eine Verschiebung der Segmente 
in der Ubergangszone bedingt sein. Die Paarungsverhiltnisse bei Rhoco 
discolor fassen wir abschlieBend im Schema (Abb. 10) zusammen. 
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Es erschien uns sinnvoll, von den zytologischen Befunden an Rhoeo ° 
her einen Ausblick auf die zytologischen und genetischen Eigentiimlich- 
keiten bei Oenthera zu tun. Denn man darf wohl die Auffassung ver- 
treten, daB der Erscheinung der Komplexheterozygotie ein weitgehend 
ahnliches zytogenetisches System zugrunde liegt. Unter diesem Gesichts- 
punkt erscheint uns auch die Frage nach der zytologischen Voraussetzung 
fiir das Zustandekommen von hochverketteten Ringformen einer Beachtung 

‘wert. .Der Nachweis von groBen Differentialsegmenten euchromatischer 
Natur beweist, daB zum Zustande- Q 
kommen von groBringigen Kom- Q 
plexheterozygoten das Vorhanden- 
sein ausgepragter heterochromati- ‘ F . 
scher Mittelstiicke nicht notwen- ’ q ’ \ 
dig ist. JapHa (1939, 8. 361—364) 1 1 1 \ 
betont den Zusammenhang He- ’ es ‘ 
terochromatin-Ringbildung und : ‘7 
neigt zur Auffassung, daB der Wa " 
Besitz heterochromatischer Mittel- ‘ H 33 : 
stiicke fiir die Lebensfahigkeit | | | 
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a\ ay 


hochverketteter Komplexformen 
von ausschlaggebender Bedeutung 
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ae. Ae. Schema der Paarungsverhiltnisse 


st. -Rhoeo zeigt, daB sich die 
Komplexbildung offenbar auch im Paarungssegment. ———— 
Euchromatin entwickeln kann. “Ditferatinlsement, += Chenganesone 
Immerhin ist es méglich, daB das 
Heterochromatin kraft seiner Eigenschaften bei der Chiasmabildung 
die Entstehung von Ringformen begiinstigt. Das gleiche gilt fiir die 
Terminalisation der Chiasmen, deren Vollstandigkeit sicher eine Grund- 
voraussetzung fiir das Zustandekommen von Komplexheterozygoten ist. 
Heterochromatische Mittelstiicke begiinstigen die Terminalisation, aber 
in euchromatischen Chromosomen kann sie genau so vollstandig sein. 
DARLINGTON und GAIRDNER sind der Genese hochverketteter Formen 
dadurch nachgegangen, daB sie von Campanula persicifolia, bei der zunachst 
nur Formen mit 8 Bivalenten und solche mit 6 Bivalenten und einem 
4-Ring bekannt waren, hochverkettete Ringformen durch Kreuzungen 
herstellten. Es wird sehr interessant sein, die Ausdehnung der Differential- 
segmente von Campanula zu untersuchen; denn sie muB dort die primare 
sein. Bei Rhoeo, von der wir nur die 12-Ringform kennen, erschien es 
uns sinnvoll, den umgekehrten Weg zu beschreiten. Wir versuchen, 
durch Abbau des 12-Ringes zu Typen mit geringerer Verkettung zu 
gelangen. Bisher erhielten wir nur eine Form mit einem 8-Ring + 4-Ring. 
Eine Form von Rhveo discolor, die 6 Bivalente bildet, wird einzigartiger 
Natur sein. Ihre Bivalente miissen aus sich paarenden Endsegmenten 
und sich nicht paarenden euchromatischen Mittelstiicken aufgebaut sein. 
Solche lassen sich nur gewinnen, indem man die im Laufe der Phylogenie 
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entstandenen Differentialsegmente mit je 2 homologen und sich paarenden 
Endsegmenten versieht. 


Zusammenfassung. 

1. Das Ziel der Untersuchungen bestand darin, die Langspaarung 
und die Chiasmabildung bei Rhoeo discolor, einer hochverketteten Kom- 
plexheterozygoten, erstmalig klar zu erfassen. 

2. Die Chromosomen von Rhoeo sind in iiberwiegendem Ma8e aus 
Euchromatin aufgebaut. Im Pachytan paaren sich nur Endsegmente. 
Diese umfassen im Durchschnitt ein Drittel der Gesamtchromosomen- 
lange. Die sich nicht paarenden Mittelsegmente sind den ,,Differential- 
segmenten* von DaRLINGTON (1931) gleichzusetzen. Die Paarungs- 
segmente liegen im Kernraum eng beisammen. 

3. Mit Hilfe einer Rhoeo-Form, die eine sehr kleine Inversion am 
Ende des Chromosomenschenkels b besitzt, ist es méglich, Einblicke 
in die Chiasmabildung dieses Chromosomes zu erhalten. Die Chiasma- 
haufigkeit wird aus der Haufigkeit der Anaphasebriicken abgelesen. 
Sie ist in den paarenden Endsegmenten sehr groB. 

4. Auf Grund dieser zytologischen Beobachtungen wird zu der 
Daruinetonschen Vorstellung iiber den Aufbau der Chromosomen von 
Komplexheterozygoten Stellung genommen. Das Vorhandensein und 
die Ausdehnung der Differentialsegmente bei Rhoeo entsprechen in allem 
jener Vorstellung. Das ,,interstitielle Segment‘: wird als ,,Ubergangs- 
zone“ von geringer Chiasmahaufigkeit erklart. 

5. Die Bedeutung von Eu- und Heterochromatin bei der Entwick- 
lung von Ringformen wird besprochen. 
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MIKRURGISCH-POLARISATIONSOPTISCHE BEITRAGE 
ZUR SUBMIKROSKOPISCHEN MORPHOLOGIE LARVALER 
SPEICHELDRUSENCHROMOSOMEN VON CHIRONOMUS. 


Yon 
Hans H. Preirrer, Bremen. 
Mit 3 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 20. Marz 1941.) 


Begriindung der Versuche. 

Wenn fiir den unter Auswertung mikrurgischer Versuche! in engster 
Anlehnung an W. J. Scumipt ? aufgestellten leptonischen Bauplan der 
Speicheldriisenchromosomen von Chironomus-Larven wahrscheinlich ge- 
macht worden ist, daB nur oder iiberwiegend die fast oder ganz isotropen 
Interchromomeren, nicht aber die die Nucleinsiuremolekeln enthaltenden 
Chromomeren gestreckt werden, so ist eine solche Folgerung bei der aus- 
gesprochen elastischen Dehnbarkeit von Nucleinsduregallerten und 
-faden ? immerhin iiberraschend. ,,Leider muBten die Versuche, schon 
wahrend der Dehnung in gew6éhnlichem oder polarisiertem Lichte ein 
voneinander abweichendes Verhalten der beiden Chromosomenanteile 
festzustellen, ohne ein sicheres Ergebnis abgebrochen werden‘. Bei 
der Fortfiihrung der Versuche, zu der ich durch die dankenswerte An- 
teilnahme des Herausgebers, Dr. H. Bauer, angeregt worden bin, ist 
daher angestrebt worden, durch quantitative Vervollkommnung der Ver- 
suche die entwickelte Modellvorstellung nachzupriifen. Weitere Ver- 
anlassungen dazu ergeben sich aus anderen Griinden. 

Zu dem von Scumipt ? entworfenen Modell hat Frey-Wysstine * die Frage 
aufgeworfen, warum die Proteingrundlage der Chromosomen, welche bei geniigender 
Entquellung positive Doppelbrechung ergeben sollte, bei seinen Erwagungen 
unbeachtet geblieben sei. Scumipts Annahme des positiven Charakters der Aniso- 
tropie bei Chromosomen des Seeigeleies kann nach der spateren Abanderung der 
Deutung des Befundes * nicht mehr richtungsweisend sein, und da bei den larvalen 
Speicheldriisenchromosomen von Chironomus nucleinséurehaltige und -freie Ab- 
schnitte (Chromomeren und Interchromomeren) mikroskopisch unterscheidbar sind, 
brauchen die polarisationsoptischen Phanomene hier nicht mehr auf das Nucleo- 
protein als Ganzes bezogen zu werden. Eine solche Notwendigkeit besteht hier auch 
deswegen nicht mehr, weil Mazia und JAEGER? inzwischen an Speicheldriisen- 


1 PrerFFeER, H. H.: Nature (Lond.) 148, 335 (1939). — Chromosoma 1, 526 (1940). — 
2 Scumipt, W. J.: Naturwiss. 25, 506 (1937). — Nova Acta Leopold. 7, 1, 21 
(1939). — * Scumipt, W.J.: Handbuch der biologischen Arbeitsmethoden (X), 
Bd. 5, S. 435, 648f. 1934. — Die Doppelbrechung von Karyoplasma, Zyto- 
plasma und Metaplasma, S. 92f., 97. Berlin 1937. — * Preirrer, H. H.: Chro- 
mosoma 1, 526, 528 (1940). — 5 Frey-Wysstine, A.: Protoplasma (Berl.) 28, 
327 (1937); vgl. die Beantwortung bei Scumipt: Protoplasma (Berl.) 29, 436 f. 
(1938). — ® Scumipt, W. J.: Chromosoma 1, 253 (1939). — 7? Maza, D. and L. 
JAEGER: Proc. nat. Acad. Sci. U. S. A. 25, 456 (1939). 
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chromosomen mittels Nucleasedigestion die Kontinuitat der EiweiBgrundlage in 
den Chromomeren wie in den Interchromomeren bewiesen haben. Mindestens 
kénnte also in den nur aus EiweiB aufgebauten Interchromomeren (positive) Form- 
und Eigendoppelbrechung erwartet werden. 

Neuerdings ist ferner von CasPERSSON ! fiir die Speicheldriisenchromosomen von 
Drosophila gefolgert worden, daB eine nernenswerte Orientierung der Nucleinsdure- 
fadenmolekeln in den Chromomeren, wie sie das Bauschema von Scumipt und 
der abgeanderte Bauplan nach Preirrer abbilden, nach Befunden mit einer den 
Orientierungsgrad messenden Methode mit polarisiertem Lichte nicht vorkommt. 
Auch mit dieser Folgerung CaspeRssons und mit seiner weiteren Annahme einer 
Fiéiltelung der Polypeptidketten gerade in den Chromomeren ? werden wir uns noch 
befassen miissen (S. 83), auch wenn die eigenen Versuche bereits abgeschlossen 
waren, als CaspeRssONs Arbeiten erschienen. 


Es sind also im wesentlichen drei Fragen, auf welche durch die Ver- 
suche eine Antwort gesucht werden soll (S. 83f.). Es gilt zu priifen, 
wieweit sich auch die Proteingrundlage des Chromosoms, insbesondere 
in den Interchromomeren, durch (positive) Doppelbrechung dauBert, 
und ob die (negative) Doppeibrechung der Chromosomen, welche auf 
die Leptonik der nucleinséurereichen Chromomeren zuriickgefiihrt wird, 
als ausreichender Hinweis auf eine Orientierung (Parallelisierung) der 
Fadenmolekeln angesehen werden darf; zugleich bedarf es der Unter- 
suchung, ob und in welchen Abschnitten des Speicheldriisenchromosoms 
seine Polypeptidfadenmolekeln als gefaltelt anzusehen sind. 


Fir Ratschlige und niitzliche Hinweise oder fiir Uberlassung von Literatur 
fihlt sich der Verf. auBer dem Herausgeber Dr. H. BavEr auch Prof. Dr. W. J. 
Scumipt und Dr. T. Caspersson sehr zu Dank verpflichtet. 


Methodische Vorbemerkungen. 

Die Dehnung der méglichst schonsam isolierten Teilstiicke von Speicheldriisen- 
chromosomen zwischen mikrurgischen Nadeln ist bereits friiher messend verglichen 
worden. Fiir die in gréferer Zahl erst jetzt 2ngestellten Messungen der optischen 
Anisotropie ist meistens die hochempfindliche Bracesche Methode * in der von 
K6x ER‘ beschriebenen Ausfiihrungsart und theoretischen Begriindung mittels 
Glimmer plitichens Grau I.Ordnung (3/3, 4-Glimmerplattchen) angewandt worden. 
Der Glimmerkompensator sehr geringer Phasendifferenz ‘(E. Leitz, Wetzlar) wird 
iiber dem Polarisator in einer Vorrichtung eingeschaltet, welche eine Drehung in 
der Ebene um die Mikroskopachse erméglicht und den Drehungsbetrag mit Nonius 
abzulesen gestattet; ein zweiter graduierter Kreis, durch ein Fenster im Gehause 
sichtbar, erlaubt eine rasche Orientierung iiber die initiale Stellung des Glimmer- 
plattchens. Die MeBgenauigkeit erhéht sich bei Gebrauch des Halbschattenkeiles 
nach Mack pE L&prnay, welcher durch einen Schlitz in die Bildebene des Faden- 
kreuzokulars mit Irisblende nach F. E. Wricut eingefiihrt und darin bewegt wird. 
Der Analysator wird dem Okular aufgesetzt. Uber die Bestimmung des optischen 
Charakters und die Handhabung des Kompensators zur Messung des Gangunter- 
schiedes J’ werden vor allem von Scumipt‘ eingehende Arbeitsanweisungen 


1 Caspersson, T.: Chromosoma 1, 605, 615 f. (1941). — # CasPERsson: Zit. 
S. 616. — * Brace: Physic. Rev. 18, 70 (1904). — Kou trauscn, Fr.: Praktische 
Physik, 17. Aufl., S. 457f. Berlin u. Leipzig 1935. — ‘* K6unusr, A.: Z. wiss. 
Mikrosk. 38, 29, 209 (1921). — Ampronn, H. u. A. Frey: Das Polarisationsmi- 
kroskop, S. 67. Leipzig 1926. — Scumipt, W. J.: Handbuch der biologischen 
Arbeitsmethoden (~), Bd. 5, S. 435, 535 f. 1934. 
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gegeben. Die Ausfiihrung einer groBen Zahl von Messungen wird erleichtert 
durch Benutzung einer Hichkurve (Abb. 1), welche nach der Kompensatorformel 
I’= I sin (2 y), (worin I’ den zu messenden, I, den Gangunterschied des benutzten 
Glimmerplattchens, 4 den fiir die Kompensation erforderlichen Drehwinkel [bis 
45°] bezeichnet) zu den wachsenden Drehwinkeln 7 die zugehérigen Werte des 
Gangunierschiedes I’ abzulesen er- 













































































laubt. r— 
AuBer der friiher schon ausge- 4 pre reecearetenaies 4 
fihrten Dehnung von Chromosomen- 15" 
teilstiicken zwischen mikrurgischen WK \ 
Nadeln in Liquidum paraffinum oder gg K 
noch besser in angeséuertem Wasser 7 £ ~“\ 
sind thermische Kontraktionen durch iG N 
Gebrauch von sehr heiBem Wasser als { 4 F 
Medium vorgenommen worden. Es dl = 
geniigt dafiir eine Temperatur des “ #F 
Wassers von 60 bis 70°, doch ist 2° FE aN 
mit der Ubertragung des Mediums yf ww 
mittels Glasstabchensaufden Objekt- yt =I; sinfey) ahs 
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Tropfen auf das Objekt zu bringen. Drehwinkel (0—3°). 


Befunde an ungedehnten, wenig und stairker gedehnten 
und an kontrahierten Chromosomenabschnitten. 

1. Nicht immer lassen vorsichtig isolierte Stiicke larvaler Speichel- 
driisenchromosomen polarisationsmikroskopisch Doppelbrechung_ er- 
kennen. Aber schon eine langere Dauer der Isolierung reicht aus, um 
optische Anisotropie geringer, aber sicher meBbarer Intensitat hervor- 
zurufen. Immer handelt es sich dabei in Bestatigung aller friiheren 
Befunde seit Scumipts Untersuchungen um negative Doppelbrechung 
in bezug auf die Lange der Chromosomen. Zahlreich ausgefiihrte Mes- 
sungen nach der Brace-K6HLERschen Methode haben zu Werten gefiihrt, 
wie sie bereits Scuomipt angegeben hat. Durchgangig werden Dreh- 
winkel zwischen 55’ und 1° 25’, also Gangunterschiede von 1,5—2,3 mu 
gemessen. Bei Beriicksichtigung der sehr geringen Dicke der Chromo- 
somen sind solche Werte im Vergleich mit jenen reiner Nucleinséurefilme 
und -fiden recht beachtenswert. Zu einem geringen Teile riihrt die 
Streuung der I-Werte vielleicht von thanatologischen Verschiedenheiten 
des Materials her, insofern die (negative) Doppelbrechung an Intensitat 
mit wachsendem Alter der ihrer Speicheldriisenchromosomen beraubten 
Larven — nach vorsichtigen Berechnungen bis zu 10 oder 15% — zu- 
nimmt. Gleich bedeutsam ist aber sicher der mit der Alterung einher- 
gehende Einflu8 zunehmender Entquellung auf die Erhéhung der Aniso- 
tropie, welche danach wohl als Orientierungsdoppelbrechung aufzufassen 
ist und die Annahme stiitzt, daB sich anisodiametrische Submikronen 
mit ihrem gréBeren Durchmesser parallel zur Richtung eines bei der 
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dehydratativen Verfestigung konstant bleibenden Scherdruckes stellen. 
In diesem Sinne muB die wechselnde Intensitaét der Doppelbrechung 
geradezu Veranderungen im Entquellungsgrade charakterisieren. 

Trotz sorgfaltigen Suchens danach sind sichere Kennzeichen fir 
(positive) Doppelbrechung in den interchromomeren Abschnitten der 
Chromosomenteilstiicke nicht ermittelt worden. 

2. Werden Teilstiicke der Chromosomen mikrurgisch in geringerem 
Grade, also etwa um 10—20% — in manchen Fallen auch bis 30% oder 
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Abb. 2. Variation der Werte des Gangunterschieds I mit (a) geringer, (b) stirkerer und 
(c) sehr starker mikrurgischer Dehnung der Chromosomenstiicke vor Eintritt einer Ruptur. 


mehr —— ihrer initialen Lange gedehnt, so ist trotz der sicher nachweis- 
baren Verlangerung der interchromomeren Abschnitte gewéhnlich keine 
oder mindestens keine deutliche Anderung der Intensitat der (negativen) 
Doppelbrechung zu beobachten. Eine in seltenen Fallen erhaltene 
leichte Verminderung der gemessenen Gangunterschiede (Abb. 2) halt 
sich in so engen Grenzen, daB8 nicht sicher ist, ob sie nicht innerhalb der 
unvermeidlichen Versuchsfehler liegt. 

Mit Avfhéren des mikrurgischen Zuges verkiirzen sich die benutzten 
Chromosomenabschnitte relativ schnell, erreichen aber nur dann ungefahr 
wieder die initiale Lange, wenn die Dehnung 10 oder 12% nicht iiber- 
schritten hat. Auch hierbei wird keine meBbare Verdinderung in der 
Intensitat der Doppelbrechung beobachtet, und selbst in den seltenen 
Fallen geringen Absinkens der Anisotropie bei Dehnungen um 25—30% 
der Ausgangslainge tritt nach Beendigung der mikrurgischen Verlange- 
rung keine sicher erkennbare Zunahme der Doppelbrechung auf. Auch 
bei thermischer Kontraktion der in maBigem Grade gedehnten Chromo- 
somenstiicke ist polarisationsmikroskopisch keine sichere Entscheidung 
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mdoglich, obgleich die Objekte dabei die urspriingliche Lange mehr oder 
minder wieder erreichen. Gleich der mikrurgischen Dehnung erstreckt 
sich auch die thermische Kontraktion allein oder iiberwiegend auf die 
interchromomeren Abschnitte der Chromosomen. 

3. Wenn man jedoch Teilstiicke der Chromosomen stérker als um 
1/,—/, ihrer Ausgangslange dehnt, so findet man mit der Brace-K6OHLER- 
schen Methode iiberraschenderweise eine unverkennbare Abnahme der 
(negativen) Doppelbrechung (Abb. 2). Bei Dehnungen um mehr als 
120—130%, welche fast immer noch ohne Uberschreiten der ReiB- 
festigkeitsgrenze iiberstanden werden, sind die benutzten Teilstiicke 
polarisationsoptisch schon nahezu oder ganz isotrop geworden. Eine 
sichere Entscheidung ist jetzt nicht mehr méglich, da die optischen 
Phanomene hierbei so lichtschwach sind, daB die Fehlerméglichkeiten 
stark wachsen miissen. Ob gar bei so betrachtlichen und starkeren 
Dehnungen der Objekte vor Eintritt der Ruptur schwache positive 
Doppelbrechung auftreten kann, wie es zuweilen den Anschein gehabt 
hat, muB leider unentschieden bleiben. 

Nach Beendigung der mikrurgischen Zugdehnung der Chromosomen- 
teilstiicke schnellen diese um einen bestimmten Teilbetrag der Dehnungs- 
amplitude zuriick, und auch die (negative) Doppelbrechung erfahrt nur 
eine geringe Zunahme. Eine vollkommenere Annaherung an die initiale 
Lange erreichen die losgelassenen Teilstiicke aber bei thermisch bewirkter 
Kontraktion. Trotzdem ist auch durch dieses Verfahren die urspriing- 
liche Lange nicht immer wieder ganz erreicht worden; vielleicht reicht 
dazu technisch das bloBe Bedecken der Objekte mit heiBem Wasser 
nicht aus, und beim Eintauchen der an mikrurgischer Nadel hangenden 
Teilstiicke in eine gréBere Menge kochenden Wassers gehen diese zu 
leicht verloren. In allen Fallen ist aber mit der weniger oder mehr 
partiellen Verkiirzung nach der Warmebehandlung eine entsprechende, 
etwaige Versuchsfehler sicher ausschlieBende Zunahme der (negativen) 
Doppelbrechung bis zu der GréBenordnung des Ausgangswertes der 
Gangunterschiede zu finden. 


Besprechung und Auswertung der Befunde. 

Von den mitgeteilten Befunden sind mehrere ziemlich iiberraschend. 
Wenn trotz der elastischen Dehnbarkeit von Nucleoproteiden (S. 77) 
gerade nicht die diese enthaltenden Chromomeren, sondern die Inter- 
chromomeren der Chromosomenstiicke zuerst und vor allem durch den 
mikrurgischen Eingriff gedehnt werden, so liegt der Gedanke nahe, 
daB das leptonisch von einer Entfaltelung der Polypeptidketten in den 
interchromomeren Abschnitten bedingt sein kénnte+. Andererseits kann 
daraus auch auf eine feste, salzartige Bindung der Polypeptide mit den 


1 PreirFer: Zit. S. 529. 
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Nucleinséurefadenmolekeln geschlossen werden, welche nach réntgeno- 
graphischen Ergebnissen! in der Langsperiode der Molekeln nahezu 
iibereinstimmen (beispielsweise f-Keratin 3,38, Nucleinsaure 3,34 A). 
Vielleicht schlieBen die beiden Komponenten des leptonischen Gefiiges 
eine gemeinsame Verlangerung aus, wirken in ihrer festen Bindung aber 
auch jeder Dehnung der einen oder anderen entgegen. Durch die ebenfalls 
in den Interchromomeren angreifende thermische Kontraktion diirfte 
umgekehrt die Faltelung (Winkelung) der Polypeptidketten restituiert 
werden. Ubrigens diirfen wir darin, da8 sich mikrurgisch gedehnte 
Chromosomen infolge Warmebehandlung verkiirzen, nach Erfahrungen 
der Feinbaulehre (Leptonik) einen zuverlissigen Hinweis sehen, daB 
die sich kontrahierenden Polypeptidketten in der Léingsrichtung des 
Chromosoms orientiert sind. 


Wenn GuaREscHI? noch neuerdings die negative Doppelbrechung 
der Nucleinsaure bestreiten zu kénnen glaubt, so kann er nur ungeniigend 
entquollene Priparate untersucht haben. DaB bei schwacher mikrurgi- - 
scher Dehnung keine sicher erkennbare Veranderung der (negativen) 
Doppelbrechung gefunden wird (S. 79f.), diirfte auf die wnter den natiir- 
lichen Bedingungen innerhalb der Chromosomen nicht mehr zu steigernde 
Orientierung der (negativ) anisotropen Nucleinsduremolekeln zuriick- 
zufiihren sein, wobei die begrenzte Orientierbarkeit vielleicht auf der 
erwahnten innigen Verkniipfung mit der anderen leptonischen Kompo- 
nente des Chromosoms beruhen mag. Weiter kann die unerwartete 
Abnahme der (negativen) Doppelbrechung mit wachsender mikrurgi- 
scher Verlangerung der Chromosomen wohl nur mit der Annahme er- 
klart werden, daB hierbei die kaum variierte Eigendoppelbrechung der 
Nucleinséuremolekeln teilweise kompensiert wird durch die beim Ver- 
suchseingriff eintretende Steigerung der (positiven) Formdoppelbrechung 
der wahrscheinlich langsorientierten Proteinfadenmolekeln. Obzwar 
Kuwapa und Nakamura ® am gleichen Objekt durch Druck auf die 
Chromosomen die Umkehr zu positiver Doppelbrechung festgestellt 
haben, ist das allerdings bei den eigenen Versuchen mittels Dehnens 
bisher nicht gelungen (S. 80). Ihr Befund macht aber unsere Deutung, 








1 Astpury, W. T. and F. O. Bet: Nature (Lond.) 141, 747 (1938). — Scumipt, 
W. J.: Protoplasma (Berl.) 34, 237, 253, 257 (1940). — Verh. dtsch. zool. Ges. 
1939, 303, 308 f. (1940). — Neuere Zusammenfassungen s. bei R. Houwink: Elasti- 
city, plasticity, and structure of matter, p. 285 f. Cambridge 1937. — Frry-Wyss- 
LinG, A.: Submikroskopische Morphologie des Protoplasmas und seiner Derivate, 
8. 251f. Berlin 1938. — Astrury, W.T.: In E. Bamann u. K. Myrpick: Die 
Methoden der Fermentforschung, Bd. 1, S. 498—526. Leipzig 1940. — Duspiva, 
Fr.: In F. F. Norp u. R. WetpenHAGEN: Handbuch der Enzymologie, Bd. 1, 
S. 11, 61f., 63. Leipzig 1940. — ? Guarzscut, C.: Atti Accad. naz. Lincei (6) 
27, 297 (1938). — Vgl. auch Fr. BucuTuat u. G. G. Knappeis: In H. Hanpovsky: 
Cellula 1, 346, 348f. (1939). — * Kuwapa, Y. u. T. Nakamura: Cytologia 9, 
18 (1938). 
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daB die beim Dehnen der Chromosomenteilstiicke infolge Entfaltelung 
in den Interchromomeren wachsende positive Formdoppelbrechung des 


Proteinanteils der negativen Eigendoppel- 
brechung der Nucleinsiurekomponente in den 
Chromomeren entgegenwirken und sie ab- 
schwachen k6énnte, mindestens wahrschein- 
lich. Die thermische Kontraktion wird in 
jeder Hinsicht invers wirksam werden. 
Nunmehr wenden wir uns den einleitend 
(S. 78) aufgeworfenen Fragen nochmals zu. 
Wie eben bemerkt, kann die Méglichkeit 
polarisationsoptischen Ausdruckes auch der 
Proteingrundlage der Chromosomenabschnitte 
nur sehr wahrscheinlich gemacht werden. In 
der Frage, ob und in welchen der Abschnitte 
die angenommenen Polypeptidfadenmolekeln 
gefaltelt sind, ist eine abschlieBende Antwort 
gleichfalls nicht méglich. Wegen der Be- 
statigung eigener friiherer Befunde (S. 81), 
welche das erstmalig experimentell begriindet 
haben!, méchte ich aber entgegen CASPERS- 
son! vorerst daran festhalten, daB die 
Fiéltelung (Winkelung) der Interchromomeren 
wahrscheinlicher als die der Chromomeren 
ist. Zu der aus den Messungsversuchen Cas- 
PERSSONs” bezweifelten Orientierung (Paral- 
lelisierung) von Nucleinséuremolekeln endlich 
ist zu bemerken, daB Doppelbrechung, wo 
immer sie vorkommt, als Auswirkung und 
Kennzeichen einer geordneten Leptonik gedeutet 
werden muB , sofern nicht ein photoelastischer 
Effekt (Spannungsdoppelbrechung) vorliegt, 
bei welchem die mechanische Deformation 
zwar keine Teilchenverlagerung, sondern 
nach Deutung Rinne&s‘ nur eine (réntgeno- 
graphisch nicht nachweisbare) Beeinflussung 
der Elektronenbahnen hervorruft. Bei regel- 
loser Anordnung auch anisotroper Teilchen 
kann in allen anderen Fallen wegen deren 











Abb. 3. Das Bauplanmodell lar- 
valer Speicheldriisenchromo- 
somen, nach W. J. SCHMIDT ab- 
geaindert, Die durchlaufenden, 
annihernd parallelen Polypep- 
tidketten sind in den Interchro- 
momeren (i) gefaltelt (im «-Zu- 
stande) und vielleicht schwach 
positiv doppelbrechend in bezug 
auf die Chromosomenlinge, in 
den Chromomeren (c) gestreckt 
(im £-Zustande) und hier infolge 
wenigstens in geringem Grade 
orientiert eingeordneter Faden- 
molekeln der Nucleinséure 
(n) negativ anisotrop. 


submikroskopischer GréBenordnung statistisch nur Isotropie resultieren, 
so daB bei der vélligen Unwahrscheinlichkeit eines photoelastischen 
1 PFEIFFER: Zit. S. 528. — CaspEersson: Zit S. 616. — * CasPERsson: Zit. 


8. 615 f. — * Scumipt: Die Doppelbrechung usw., S. 24, 37. — Frey-Wysstine: 
Zit. S.94f. — * Rinne, Fr.: Naturwiss. 18, 690, 692 (1925). 
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Effekts bei dem Objekt an der Vorstellung einer partiellen Orientierung 
der Nucleinsiéurekomponente festgehalten werden muB. Wenigstens 
gilt das fiir die experimentell untersuchten Chromosomen, welche wohl 
infolge Entquellung eine weitgehende Orientierung der leptonischen 
Elemente erfahren. 


So miissen auch die im Bauschema veranschaulichten Vorstellungen 
iiber den leptonischen Aufbau der larvalen Speicheldriisenchromosomen 
von Chironomus (Abb. 3) ziemlich unverandert beibehalten werden. 
DaB es sich bei ihnen um einen seltenen Spezialfall des Chromosoms 
handelt, ist uns immer klar gewesen!. Die Bedenken CasPERssons } 
gegen die Ubertragung der Befunde auf das Chromosom iiberhaupt 
teilen wir also; Versuche zur Analyse des leptonischen Aufbaues eines 
eher dafiir geeigneten Objekts sind noch im Gange. Trotzdem sei noch- 
mals darauf hingewiesen, daB der entwickelte Bauplan des Speichel- 
driisenchromosoms den von der Genetik gestellten Anforderungen ent- 
spricht 7. Wahrend Scumipt* die Funktion~der Nucleinsduremolekeln 

rin erblickt, daB sie die Proteinketten zu maximaler Streckung bringen 
und so die Laingsspaltbarkeit des Chromosoms erleichtern, und FREy- 
Wyssuine * ihnen die Aufgabe zuschreibt, die spezifischen Gruppen 
in den Proteinen waihrend des Ausscheidens des sich zur Mitose an- 
schickenden Kerns aus dem Stoffwechsel der Zelle ,,abzuschirmen‘‘, 
sieht CasPERSsON® ihre Bedeutung in der Mitwirkung bei der Ei- 
weiBsynthese im Kern. Auch mit keiner dieser — einander wohl 
sicher nicht ausschlieBenden — Auffassungen steht unser Modell in 
unvereinbarem Widerspruch. 


Zusammenfassung. 


Teilstiicke isolierter larvaler Speicheldriisenchromosomen von Chiro- 
nomus erweisen sich polarisationsmikroskopisch als negativ doppel- 
brechend in bezug auf die Lange und ergeben nach der sehr empfindlichen 
Brace-K6nuerschen Messungsmethode Werte des Gangunterschiedes 
I um etwa 2mu. Bei mikrurgischem Dehnen bis um etwa 4/,>—/, der 
Ausgangslinge zeigen die Stiicke nach jener Methode keine Anderung 
des Gangunterschiedes, bei staérkerem oder sehr starkem Dehnen eine 
unverkennbare Abnahme der J-Werte. Durch thermische Beeinflussung 
kénnen die polarisationsmikroskopischen Veranderungen mehr oder 
minder ausgeglichen werden. 


1 Premrrer: Zit. S. 527. — Casprersson, T.: Chromosoma 1, 562, 587 f. 
(1941). — 2 Frey-Wysstine: Submikroskopische Morphologie usw., S. 186 f. — 
Dusriva: Zit. §. 63. — * Astsury, W.T.: Ann. Rev. Biochem. 8, 124 (1939). — 
Scumipt, W. J.: Nova Acta Leopold. 7, 1, 21 f. (1939). — Duspiva: Zit. 8. 63. — 
4 Frey-Wyss.ina: Zit. S. 188 f. — 5 Casprrsson: Zit. S. 607. — Chromosoma 1, 
147 (1939). — Naturwiss. 29, 33 (1941). 
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Die quantitativen polarisationsmikroskopischen Befunde der Deh- 
nungs- und Kontraktionsversuche werden verstandlich unter der An- 
nahme, daB sich die Proteingrundlage der Interchromomeren und vielleicht 
auch der Chromomeren durch positive Doppelbrechung auBern kann 
und der negativen der Nucleinsiurekomponente entgegenwirkt. Auf 
jeden Fall muB aus der Existenz negativer Doppelbrechung in den Chromo- 
meren auf eine mindestens partielle Orientierung (Parallelisierung) der 
Nucleinsiurefadenmolekeln geschlossen werden. Es gibt endlich gute 
Griinde dafiir, die Auffassung, daB die hypothetisch angenommene 
Entfaltelung bei mikrurgischem Dehnen bzw. erneute Failtelung bei 
Warmebehandlung zuerst und iiberwiegend Polypeptidketten in den 
Interchromomeren ergreift, wahrend entsprechende Ketten in den Chromo- 
meren wahrscheinlich solche Faltelung nicht aufweisen. Das solcherart 
abgeanderte Bawplanmodell larvaler Speicheldriisenchromosomen von 
Chironomus geniigt weiterhin den Anforderungen der Genetik ebenso 
wie allen heute diskutierten Auffassungen von der Bedeutung der Nuclein- 
siurekomponente im Chromosom. 














(Aus dem Zoologischen Institut GieBen.) 


EINIGES UBER OPTISCHE ANISOTROPIE UND FEINBAU 
VON CHROMATIN UND CHROMOSOMEN. 


Von 
W. J. ScHmIpT. 
Mit 12 Textabbildungen (20 Einzelbildern). 
(Hingegangen am 13. Mai 1941.) 


Einleitung. 

Die folgenden Darlegungen wurden ausgelést durch die bedeutungs- 
vollen Arbeiten von CasPERSSON!, in denen unter anderem ein neues 
Verfahren zur Ermittelung der optischen Anisotropie und also auch des 
Feinbaues von thymonucleinsdéurehaltigen Gebilden verwendet wird, 
namlich die Messung ihres Dichroismus in ultraviolettem Licht. Wahrend 
nun CASPERSSON bei Biindeln von Spermienképfen einer Heuschrecke 
diesen Dichroismus (im chromatischen Abschnitt) beobachten konnte — 
was also ebenso wie die Doppelbrechung im gewoéhnlichen Licht die 
feinbauliche Ordnung des Materials bezeugt —, gelang das nicht (in 
, vorlaufigen Untersuchungen“ S. 618, a.a.O.) bei den Speicheldriisen- 
chromosomen von Drosophila melanogaster; das Ergebnis dahin zielender 
Versuche blieb ganz negativ. 

Da jedoch bei den Speicheldriisenchromosomen von Chirenomus 
von verschiedener Seite die fiir Nucleinsiure kennzeichnende negative 
Doppelbrechung an den Chromomeren beobachtet wurde (ja sogar 
betreffend Drosophila-Chromosomen liegt ein Hinweis betr. Doppel- 
brechung vor!), so sieht CASPERSSON sich genétigt, diesen Widerspruch 
der Befunde zu erklaren. Er ist der Ansicht, das von ihm angewandte 
Verfahren zum Nachweis optischer Anisotropie sei auBerordentlich viel 
feiner (etwa 50mal empfindlicher, 8. 618 a.a.@.) als die Priifung auf 
Doppelbrechung im gewohnlichen Licht, und er hat daher wenig Ver- 
trauen zu den Angaben iiber Doppelbrechung lebender Speicheldriisen- 

‘chromosomen. Vielmehr trete Doppelbrechung an Chromatin — ab- 
gesehen von wenigen Ausnahmen — erst nach der Behandlung der 
Objekte mit fixierenden oder dehydrierenden Agentien zutage; jeder Ein- 
griff in ein Thymonucleinséuregel oder eine Lésung dieser Substanz, 
beispielsweise das Eindringen fallender Mittel in das Gel oder das ein- 
seitige Absaugen von Wasser aus der Lésung, wirke ausrichtend auf die 
Molekeln. So sei eine ausgesprochene Neigung zur Entstehung von 


1 Casrersson, T.: Die EiweiBverteilung in den Strukturen des Zellkerns. 
Chromosoma 1, 562—604 (1940). — Nucleinsiureketten und Genvermehrung. 
- Chromosoma 1, 605—619 (1940). 
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Artefakten vorhanden, und es falle schwer, dariiber zu urteilen, inwieweit 
die Nucleinsiure im nativen Chromatin (insbesondere in den Speichel- 
driisenchromosomen) orientiert sei (CASPERsSON, S. 608—609, a. a. O.). 

Angesichts solcher Erwaigungen und seiner eigenen Befunde am 
Drosophilachromosom kommt CasPERssOoN zu dem SchluB, daB eine 
nennenswerte Orientierung der Thymonucleinsiéuremolekeln in den Chromo- 
meren nicht angenommen werden kénne: Da gemaB Absorptionsmessungen 
die Nucleinsiurekonzentrationen bei 5—10% liegen, so sei bei den 
Chironomuschromosomen — von mindestens doppeltem Durchmesser 
wie bei Drosophila — ein Gangunterschied von etwa,60 my zu erwarten 
statt des von mir (s. hier S. 96) angegebenen von etwa 2 mu. Es sei also 
aus der letzten Beobachtung zu schlieBen, daB die Nucleinsaureorien- 
tierung in absterbenden (d.h. ohne Zusatz von fremden Agentien sicht- 
bar werdenden) Chironomuschromosomen praktisch gleich null sei (S. 616 
a. a. O.). 

Zu einer solchen ablehnenden Einstellung gegeniiber den positiven 
polarisationsoptischen Befunden sieht CaspeRsson sich auch durch 
theoretische Uberlegungen gedrangt. Er betrachtet den Speicheldriisen- 
kern (mit einer gewissen Wahrscheinlichkeit!) als Reprasentanten des 
Interphasekerns (Ruhekerns) im allgemeinen (S. 589 a.a.O.). Und da 
er auf seine Befunde iiber die Eiwei8verteilung in den Strukturen des 
Zellkerns gestiitzt, zu der Auffassung gelangte, daB wahrend des Zell- 
teilungszyklus die Gene durch dazwischen befindliches, wabrend der 
Telophase produziertes Eiwei8 zu weit voneinander getrennt lagen, als 
daB die Desoxyriboseketten von den einen zu den anderen sich hiniiber 
erstrecken kénnten, so sei es unméglich anzunehmen, daB die struktur- 
bildende Tatigkeit der Thymonucleinsaéure hier in derselben Weise wie 
wahrend der gewohnlichen Prophase zum Ausdruck komme (S. 608 a.a.O.). 

Trotz aufrichtiger Bewunderung der tief eindringenden Arbeiten 
CASPERSSONs scheinen mir doch die Fragen nach den feinbaulichen 
Verhaltnissen in Kern und Chromosomen noch nicht mit solcher Sicher- 
heit beantwortet zu sein, da8 es anginge, auf Grund von theoretischen 
Uberlegungen, die sich auf ein Verfahren stiitzen, Méglichkeiten aus- 
zuschlieBen, fiir welche die Ergebnisse eines anderen zu sprechen scheinen. 

Im besonderen aber kann ich der Deutung, die CASPERSSON den posi- 
tiven polarisationsoptischen Befunden gibt, nicht beistimmen. Freilich ist 
es. richtig, da&8 Gele und Lésungen von Thymonucleinséure durch ent- 
quellende Mittel (Alkohol, Trocknen) und mechanische Einwirkungen 
leicht doppelbrechend werden. Aber es muB doch des naheren gepriift 
werden, ob diese Erklarung auch fiir die hier betrachteten Falle zu Recht 
besteht. Daher méchte ich im folgenden meine Bedenken zu den vor- 
stehend kurz zusammengefaBten Ausfiihrungen CASPERSSONs im ein- 
zelnen zum Ausdruck bringen. Und zwar werde ich zunachst die Zu- 
sammenhange zwischen Doppelbrechung und Alkoholwirkung bei 
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Chromatin und Chromosomen behandeln, dann die Leistungsfahigkeit 
der Untersuchung im sichtbaren polarisierten Licht mit dem CaSPERSSON- 
schen Verfahren vergleichen. 


I. Uber die Doppelbrechung von Chromatin 
im frischen und im alkoholbehandelten Zustand. 

CaspeRsson duBert (a.a.O. 8.608): ,,Doppelbrechung von Kern- 
material tritt im wesentlichen nach Vorbehandlung mit Agentien, am 
besten mit Alkohol, hervor.“‘ Und wenige Zeilen weiter sagt er nochmals: 
,,Hs ist also bezeichnend fiir das Chromatin, daB dasselbe, mit einigen 
wenigen Ausnahmen, erst nach Behandlung mit fixierenden oder jeden- 
falls dehydrierenden Agentien eine Doppelbrechung von Nucleinséure- 
charakter aufweist.“ 

Kine solche Fassung der bisher vorliegenden Beobachtungen iiber 
die Doppelbrechung des Chromatins gibt dem Leser wohl kaum eine 
zutreffende Vorstellung von der wirklichen Sachlage; denn bei den 
3 bisher genauer untersuchten Gruppen von Objekten — Isosporenkerne 
der Spharozoiden und Collosphériden, chromatischer Abschnitt des 
Spermienkopfes, Chromosomen von Chironomus — ist Doppelbrechung, 
und zum Teil sehr erhebliche, am lebenden bzw. vollig frischen Objekt 
ohne jeden Zusatz von Agentien vorhanden, und zwar die negative Doppel- 
brechung, welche die Anwesenheit orientierter Nucleinséure kenn- 
zeichnet. Nur bei ausgesprochenen Ruhekernen von Metazoen (und 
Pflanzen) wurde Doppelbrechung des Geriistes bisher nur nach Ein- 
wirkung entquellender Mittel beobachtet; nahere Einzelheiten dariiber 
sind aber bisher nicht bekannt. 

Es verlohnt im Hinblick auf die hier zu erérternden Verhiltnisse 
die Einzelheiten bei den 3 genannten Objektgruppen naher ins Auge 
zu fassen. 

Bei den Isosporenkernen der Sphirozoen’, z.B. bei Myxosphaera, 
ist die Doppelbrechung im véllig natiirlichen Zustand (an ganzen Zentral- 
kapseln beobachtet!) sehr deutlich, wie bereits BRANDT * beschrieben hat. 
Das ergibt sich schon aus der Méglichkeit, den optischen Charakter 
mit einer Gipsplatte Rot I ohne jede Schwierigkeit zu bestimmen. Leider 
sind die Kerne sehr klein und dicht gebaut, so daB es selbst mit starksten 
Objektiven schwer fallt, Einzelheiten daran zu erkennen. Jmmerhin 
zeigt sich z.B. bei Sphaerozoum punctatum eine undeutliche Ldngs- 
faserigkeit im polarisiertem Licht, nach der die Ausléschung erfolgt, und, 
auf die bezogen, das Vorzeichen der Doppelbrechnung negativ ist. Blickt 
man dagegen in Richtung dieser Langsstreifung durch den Kern, so 

1 Scumipt, W. J.: Der submikroskopische Bau des Chromatins. II. Uber die 


Doppelbrechung der Iscsporenkerne von Sphaerozoen. Arch. Protistenkde 77, 
463—480 (1932). — ? Branpt, K.: Die koloniebildenden Radiolarien (Sphaerozoen) 


des Golfs von Neapel. Fauna u. Flora Golf von Neapel, XIII Monogr. Berlin 1885. 
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erscheint die Doppelbrechung bedeutend vermindert. Daraus ist zu 
schlieBen, daB hier — im vdllig unverinderten Kern — negativ ein- 
achsige faidige Gebilde mit orientierter Nucleinséure vorliegen, die 
vielleicht als Chromosomen aufzufassen sind. Zusatz von Alkohol ruft 
bei Myzxosphaera maBige Verstirkung der Doppelbrechung hervor. Aber 
die im Leben bestehende allgemeine feinbauliche Orientierung wird dadurch 
nicht gedndert, wie man etwa an der Erhaltung des negativen Kreuzes sieht, 
das die Gesamtheit der Kerne am Rande der Zentralkapsel darbietet. 

Die geschilderten Beobachtungen griinden sich auf die Untersuchung 
eines reichen Materials von Myzxosphaera coerulea, Sphaerozoum punc- 
tatum, Collosphaera huxleyi und Acrosphaera spinosa. Man kénnte nun 
erwagen, ob die Doppelbrechung der Kerne ihrer gegenseitigen Pressung 
in der Zentralkapsel den Ursprung verdanke, die eine Orientierung vorher 
wirrer Polynucleotidketten herbeifiihre. Solche Umstande spielen wohl 
bei der gleichmaBigen Ausrichtung der Schwingungsrichtungen der Kern> 
zur Zentralkapsel als Ganzes eine Rolle (s. oben, negatives Kreuz). Da 
aber nach Branpts Beobachtungen schon bei jungen, kernarmen Zentral- 
kapseln — bei denen von gegenseitiger Pressung der Kerne keine Rede 
sein kann — (freilich schwachere) Doppelbrechung des Chromatins zu 
beobachten ist, die mit den fortschreitenden Kernteilungen mehr und. mehr 
ansteigt, so ist gewiB, daB das Auftreten der Doppelbrechung als solcher 
nicht mit mechanischen Ejnfliissen zusammenhangt, die den Kern 
treffen, sondern einen Orientierungsvorgang der Nucleinsaure darstellt, 
der aus inneren Ursachen (vielleicht aus physiologisch fortschreitender 
Entquellung) erfolgt. Gegen die Bedeutung mechanischer Einfliisse als 
primarer Ursache der Doppelbrechung der Kerne spricht wohl auch 
schon, daB durch Zerdriicken der Zentralkapsel isolierte Kerne ihre 
Doppelbrechung behalten, bis sie durch die quellende Wirkung des 
Seewassers erlischt, und weiter, daB nach BranpT (a.a.O.) auch die 
treien Schwarmer stark doppelbrechende Kerne besitzen, was ich selbst 
nicht nachpriifen konnte. 

Wenn ich nun bei Acrosphaera spinosa und Siphonosphaera tenera 
und auch bei anderen Formen gelegentlich auf Kerne im gleichen Ent- 
wicklungszustand stieB, die im frischen Zustand isotrop waren, nach 
Zusatz von Alkohol aber doppelbrechend wurden, oder bei Collosphaera 
auf solche, die nur schwach doppelbrechend waren, deren Doppel- 
brechung durch Alkohol verstarkt wurde, soll man dann, angesichts der 
sonst beobachteten starken Doppelbrechung der Kerne, schlieBen, daB 
in den genannten Fallen bei Acrosphaera das Nucleinséurematerial 
véllig wirr war und erst nach Zugabe von Alkohol gerichtet wurde ? 
Oder hat es nicht mehr Berechtigung anzunehmen, daB auch hier ge- 
ordnetes Material vorlag, dessen Doppelbrechung durch besondere 
Umstande (wie etwa kompensierende Wirkung der positiven Protein- 
grundlage, intramicellare Quellung, siehe S. 100, Formdoppelbrechung, 
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Schlangelung der Fadenmolekeln) so herabgesetzt wurde, daB sie sich 
dem Nachweis entzieht ? In diesem Zusammenhang ist auch zu erinnern, 
daB.die Isosporenkerne von Thalassicolla nach BRANDTs und meinen 
Beobachtungen?! nur sehr schwach doppelbrechend sind, ja nach meinen 
Befunden oft optische Anisotropie vermissen lassen, nach Behandlung 
mit Alkohol aber kraftig doppelbrechend werden. Soll man sich nun 
vorstellen, daB Kerne gleichen Entwicklungszustandes bei Spharozoiden 
ausgesprochen orientierte Nucleinséure besitzen, wihrend bei den nachst 
verwandten Collosphariden nur gelegentliche und dazu sehr unvoll- 
kommene Orientierung eintritt, daB also im Feinbau der Kernstruktur 
tiefgehende Unterschiede bestiinden? Oder ist es nicht wahrschein- 
licher, da8B in allen diesen Fallen ein gerichteter Feinbau besteht, der 
aber unter gewissen Umstanden optisch verborgen bleibt ? — 


Fiir den lebenden Spermienkopf stellt negative Doppelbrechung des 
chromatischen Abschnittes die allgemeine Regel dar, von der es nur wenige 
und wohlverstandliche Ausnahmen gibt. Unter den Spermien der etwa 
100 Arten, die im Laufe der Jahre im zoologischen Institut GieBen 
daraufhin gepriift wurden, fehlt nach den Untersuchungen meines 
Schiilers Parrri? Doppelbrechung im Leben nur bei den fadenférmigen 
K6pfen von Balanus und Hyla (?) (S. 731 a.a.O.), den langlich-birn- 
férmigen von Trachydermon (Chiton) (%), von Psammechinus und 
Echinocyamus, Gibbula und Limnaea (8. 734 a. a. O.), den eichelformigen 
K6pfen von Unio, Helcion, Mytilus, Mactra, Gasterosteus, und schlieBlich 
dem l6ffelartigen von Cavia (a.a.O. S. 735). Es mag dahingestellt 
bleiben, ob nicht doch in diesem oder jenem der genannten Fallen mit 
feinsten Untersuchungsmitteln schwache Doppelbrechung nachweisbar 
wird; aber ein Zusammenhang zwischen Kopfform und Starke der 
Doppelbrechung ist: unverkennbar (W. J. Scumipt#, Patrri a. a. O.) 
derart, daB mit zunehmender Streckung die Doppelbrechung ansteigt. 
Dieser Zusammenhang wird auch noch belegt durch die Morphogenese 
fadenférmiger Spermien; erst auf einem bestimmten Stadium der Um- 
formung des Spermatidenkernes setzt die Doppelbrechung ein und 
steigert sich von da ab bis zur volligen Ausgestaltung des chromatischen 
Abschnittes (PATTRI a. a. O. 8. 737—739). Bleibt nun — wie bei kugel- 
igen, birnférmigen, konischen Képfen — die Umformung des Sperma- 
tidenkerns geringfiigiger, so zeigt sich die Doppelbrechung nur schwach 
oder sie bleibt iiberhaupt aus. Alles das ist feinbaulich wohl verstandlich ; 
denn ausgesprochene Fadengestalt ist nach weitreichender Erfahrung 


1 Scumipt, W.J.: Der submikroskopische Bau des Chromatins. III. Mit- 
teilung: Uber die Doppelbrechung der Isosporenkerne von Thalassicolla. Arch. 
Protistenkde 78, 613—627 (1932). — ? Parrri, H. 0. E.: Uber die Doppelbrechung 
der Spermien. Z. Zellforsch. 16, 723—744 (1932). — *% Scumipt, W. J.: Der 
submikroskopische Bau des Chromatins I. Uber die Doppelbrechung des Sper- 
mienkopfes. Zool. Jb., Allg. Zool. 45, 177—216 (1928). 
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der grobmorphologische Ausdruck parallelisierter Fadenmolekeln, mégen 
es nun Polypeptid-, -nucleotid- oder -saccharidketten sein. 

Unter solchen Umstanden verlangt aber die Tatsache eine nahere 
Betrachtung, warum gewisse Spermienképfe trotz ausgepragter Faden- 
gestalt, hinreichender Dicke und farberisch nachweisbaren hohen Nuclein- 
sduregehaltes keine oder nur sehr schwache negative Doppelbrechung 
oder sogar positive darbieten, nach Behandlung mit Alkohol dagegen 
negativ werden. Bereits PatTrRi war bei den Amphibienspermien auf- 
gefallen, daB sie trotz betrachtlicher GréBe die optische Anisotropie 
recht schlecht“ erkennen lassen (a. a.O. S. 731). Der gleiche Autor 
konnte an den sehr diinnen, fadenférmigen Samenfaden von Sagitta 
— wenn sie biindelweise beisammen lagen — (S. 730 a. a. O.) im Leben 
nur am vorderen Teil des chromatischen Abschnittes die negative Doppel- 
brechung erkennen, waihrend nach Alkoholbehandlung dieser Abschnitt 
in ganzer Ausdehnung das negative Vorzeichen darbot. Parrri auBert 
dazu: ,,ich méchte daher annehmen, daB das Chromatin im ersten 
Drittel des fadenférmigen Kopfes im Leben starker entquollen ist als 
im tbrigen Teil‘ (a. a. O. S. 730). Eine weitere Erliuterung zu solcher 
Deutung bringt Parrri nicht. Aber angesichts der ausgesprochenen 
Fadengestalt des chromatischen Abschnittes und des Umstandes, da8B 
die optisch verschiedenen Teile morphologisch in keiner Weise von- 
einander abgesetzt sind, ware gewif die Vorstellung verfehlt, in dem im 
Leben isotropen Teil des Sagittaspermiums lagen wirre Nucleinsaure- 
ketten vor, die erst durch die Alkoholbehandlung (Entquellung) ge- 
richtet wiirden. 

Wie vielmehr derartige Vorkommnisse zu erklaren sind, ergibt sich 
aus Beobachtungen, die ich an lebenden Spermien von T'riton taeniatus 
gemacht und gelegentlich auch kurz veréffentlicht habe1, die aber hier 
ausfihrlicher behandelt und mit Photogrammen belegt werden solien. 
Brachte ich die aus dem Harnsamenleiter entnommene Samenfliissigkeit 
ohne jeden Zusatz auf einen Objekttrager unter Deckglas und priifte 
das optische Verhalten mit einer drehbaren Glimmerplatte (Abb. 1), 
so lieBen sich an dem vorderen Teil des Kopfes 3 Abschnitte unter- 
scheiden: das positive Spitzenstiick (s), ein daran anschlieBender nega- 
tiver (v) und ein weiterer positiver (h) Teil des chromatischen Abschnittes ; 
der letzte erstreckt sich bis zu dem (in der Abbildung nicht mehr sicht- 
baren) positiven Mittelstiick. Das gegensdtzliche Vorzeichen der drei 
erstgenannten Teile erkennt man im Bilde daran, daB sie abwechselnd 
heller und dunkler erscheinen als das Sehfeld; in Abb. la zeigen sich 
s und hf dunkler, v heller, wahrend es sich in Abb. 1 b umgekehrt verhalt, 
entsprechend dem gegensatzlichen Drehungssinn der Glimmerplatte 


1 Scumipt, W. J.: Doppelbrechung von Chromosomen und Kernspindel und 
ihre Bedeutung fiir das kausale Verstandnis der Mitose. Arch. exper. Zellforsch. 
19, 352—360 (1937). 
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in beiden Fallen. Das Vorzeichen selbst folgt aus dem Drehungssinn 
der Platte und der bekannten Lage der Indexellipse in ihr. Es ist also 
der hintere dickere Teil des chromatischen Abschnittes bei Triton taeniatus 
positiv doppelbrechend, der vordere diinne aber, der Regel entsprechend, 
negativ. Eine morphologische Absetzung beider Teile besteht nicht; 
vielmehr verjiingt sich der chro- ' 

matische Abschnitt ganz all- 
mahlich vom Mittelstiick gegen 

















a b a b 


Abb. la und b. Triton taeniatus, vorderer Abb. 2a und b. Sal losa, Spermium 
Abschnitt eines frischen Spermiums mit absolutem poeraty behandelt, in Balsam 
unter Wirkung einer drehbaren 1/104- eingeschlossen, zwischen gekreuzten Nicols unter 
Glimmerplatte in deren beiden gegen- Wirkung einer 1/10 4-Glimmerplatte, in deren 
satzlichen Stellungen a und b: s positives beiden gegensitzlichen Stellungen a und b: 
Spitzenstiick, v vorderer negativer, h hin- £ positives Spitzenstiick, ch chromatischer Ab- 
terer positiver Teil des chromatischen schnitt, in ganzer Ausdehnung negativ, m Mittel- 

Abschnitts. 650: 1. stiick, g Schwanzfaden (HauptgeiBel), beide 

positiv. 650: 1. 





das Spitzenstiick hin. Auch am fixierten, mit Kernfarben behandelten 
Objekt ist nichts von einer Abgrenzung der beiden Teile zu erkennen. 

Gibt man aber dem frischen Praparat Alkohol zu, so wird auch der 
hintere Teil des chromatischen Abschnittes alsbald negativ; damit bietet 
das Tritonspermium das allgemeine polarisationsoptische Verhalten 
lebender Spermien mit spieBférmigem Kopf dar. Abb. 2 zeigt dies am 
Spermium des Feuersalamanders, das ich freilich nur am Balsampraparat 
untersuchen konnte, von dem ich also nicht weiB, ob es im Leben die 
Gliederung in einem vorderen negativen und einem hinteren positiven 
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Abschnitt darbietet; aber das Bild mag erlautern, wie die Polarisations- 
optik vom Tritonspermium sich nach der Behandlung mit Alkohol - 
verhalt; das positive Spitzenstiick (s) und das positive Mittelstiick (m) 
schlieBen einen einheitlich negativen chromatischen Abschnitt (ch) ein; 
Abb. 2a zeigt ihn unter subtraktiver, Abb. 2b unter additiver Wirkung 
der Glimmerplatte. 

Im Hinblick auf die gewéhnliche Polarisationsoptik fadiger Spermien- 
képfe wird wohl niemand beim Tritonspermium annehmen wollen, 
daB im positiven Teil des chromatischen Abschnittes erst durch den 
Alkohol die typische Langsorientierung der Nucleinséureketten hervor- 
gerufen werde — Mangel der Orientierung wird ja schon durch die 
positive Doppelbrechung ausgeschlossen! Vielmehr kann die positive 
Doppelbrechung nur darauf beruhen, daB hier eine Lockerstruktur be- 
steht, submikroskopische Langsspalten vorhanden sind, die positive 
Formdoppelbrechung erzeugen, welche die negative Eigendoppelbrechung 
tiberkompensiert. MuB8 doch beim Vorliegen jeder fibrilliren Struktur, 
d.h. bei Biindelung von Fadenmolekeln, positive Formdoppelbrechung 
auftreten, sobald zwischen ihnen Spalten vorhanden sind. Nun er- 
weitert Quellung solche Spalten, wihrend Hntquellung sie verengt, ja zum 
Verschwinden bringen kann. 

Wie sich ein derartiger Entquellungsvorgang bei Fibrillentextur 
optisch auswirkt+, hangt vom Krdfteverhdltnis von Form- und LEigen- 
doppelbrechung und von ihren Vorzeichen ab. Dabei spielt fiir die Starke 
der Formdoppelbrechung das Volumverhdltnis von festem Material und 
Liicken eine Rolle, indem bei Gleichheit der beiden Volumina das Maxi- 
mum der Formdoppelbrechung besteht. Ist, wie bei der Nucleinsaure, 
das Vorzeichen der Eigendoppelbrechung negativ, so kann je nach der 
Starke der positiven Formdoppelbrechung das Objekt negativ (iiber- 
wiegende Kigendoppelbrechung), isotrop (Kompensation von Form- 
und Eigendoppelbrechung) oder positiv (Uberwiegen der Formdoppel- 
brechung) erscheinen. Der erste Fall findet sich im vorderen, der letzte 
im hinteren Teil des chromatischen Abschnittes verwirklicht. Theo- 
retisch ist zwischen diesen beiden Abschnitten ein isotropes Ubergangs- 
gebiet zu erwarten, das aber am Tritonspermium nicht deutlich in die 
Erscheinung tritt. Die Anwesenheit von Protein im chromatischen Ab- 
schnitt lieB sich bisher optisch nicht dartun. 

Bei solcher Erklarung der Polarisationsoptik liegt die Annahme 
nahe, daB der vordere Abschnitt starker entquollen ist als der hintere. 
Derartiges Verhalten versteht sich aus der allmahlichen spieBartigen 
Zuscharfung des chromatischen Abschnittes. Sein vorderer Teil ist diinn, 
er kann in der Morphogenese des Spermiums leichter und schneller ent- 
quellen. Wahrend also bei den meisten Spermien der Entquellungs- 
1 Naheres hieriiber vgl. bei W. J. Scummpr: Polarisationsoptische Erforschung 
des submikroskopischen Baues tierischer Zellen und Gewebe. Verh. dtsch. zool. 
Ges. 1939, 303—389. 
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vorgang den ganzen chromatischen Abschnitt negativ werden 1laBt, 
verlauft er bei 7'riton mit zunehmender Dicke des SpieBes unvollstandiger ; 
jedoch kann durch Behandlung mit Alkohol auch hier die Entquellung 
soweit gesteigert werden, daB die negative Eigendoppelbrechung ins 
Ubergewicht kommt. Eine nahere Priifung der Form- 
doppelbrechung an Hand des Imbibitionsverfahrens 
ist kaum méglich, weil die zur Verfiigung stehenden 
Flissigkeiten geeigneter Brechzahl Behandlung mit 
Alkohol voraussetzen. 

In physiologischer Kochsalzlisung erscheint die 
positive Doppelbrechung verstirkt, auch die Dicke des 
SpieBes etwas vergréBert. Zu Abb. 3, die ein solches 
Spermium darstellt, méchte ich noch bemerken, daB 
sie ohne Kompensator gemacht wurde, aber die be- 
nutzte Optik schwache Doppelbrechung zeigte, die 
sich hier additiv zum positiven chromatischen Ab- 
schnitt auswirkt. 7 

Ich habe diese Beobachtungen jiingst an Spermien 
von Triton taeniatus: und 7’. alpestris wiederholt und 
erneut richtig befunden. Weiter ergab sich, daB nach 
Zugabe einer Spur von Kalilauge zum Praparat der 
ganze chromatische Abschnitt positiv doppelbrechend 
wird; es laGt sich alsc‘der entquollene Abschnitt wieder 
in den gequollenen Zustund versetzen, ohne daB fein- 
bauliche Desorientierung eintréte. Abhnliche Beobach- 
tungen hatte ich schon friiher bei den Spermien des 
Stieres (vg. 8. 109) gemacht, die in Kantenansicht 
negativ in bezug auf die Lange wirken; hier tritt 

PB. unter Aufquelien des Kopfes Umkehr des Vorzeichens 
ae en: ein, wenn dem frischen in physiologischer Kochsalz- 
lésung, verstirkte lésung unter Deckglas befindlichen Material eine 
positive Doppelbre- Spur Kalilauge zugesetzt wurde. Auch in diesen 
e gz im unteren _ ° : 

Teil des chromati- Beobachtungen kann ich nur eine Bestétigung der 
schen Abschnittes. ‘hisherigen Deutung sehen: es setzt Quellung des 

ia chromatischen Abschnittes ein, die positive Form- 
doppelbrechung solcher Starke erzeugt, daB sie die negative Eigen- 
doppelbrechung tiberkompensiert. 

Aus dem iiber die Doppelbrechung der Spermien Gesagten ergibt 
sich also, daB Gebilde mit geordneter Nucleinsdure isotrop oder sogar 
positiv doppelbrechend sein kinnen, unter der Wirkung des Alkohols aber 
negativ werden, ohne da dabei eine wesentliche Anderung in der allgemeinen 
Verlaufsrichtung der Nucleinsdureketten eintrate. 

Der hohe Nucleinsaéuregehalt des Spermienkopfes und das Verhalten 
seines Proteins verweist auf Ahnlichkeiten mit dem Metaphasenchromo- 
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som (CASPERSSON a. a. O. S. 592, 593). Wir wissen zur Zeit noch wenig 
dariiber, wie im einzelnen das Chromatin des Spermatidenkernes in den 
Spermienkopf iibergeht. Immerhin hat E.Wotr! bei Dicranomyia 
trinotata folgendes festgestellt: Im Spermatidenkern werden — nachdem 
ein dem Ruhekern ahnlicher Zustand durchlaufen wurde — die Chromo- 
somen als dicke Faden wieder sichtbar, in ein medianes Polfeld geordnet. 
Mit der Streckung des Kernes verlangern und verdiinnen sie sich und 
ihre maandrisch gewundenen Schlingen verteilen sich gleichmaSig im 
Kernraum. Die endgiiltige Zusammenlagerung der verschiedenen Chromo- 
somenabschnitte erfolgt zufalismaBig. Bei der weiteren Verformung 
des Kernes wird seine Struktur unkenntlich. Man sieht also, daB der 
Spermatidenkern nicht als Ruhekern, sondern in einem eigentiimlichen 
Vorbereitungszustand zur Teilung in den Spermienkopf iibergeht. Sollten 
nun die Dinge allgemein so sich verhalten, wie WoLF es fiir Dicranomyia 
schildert, so liegt durchaus die Méglichkeit vor, daB in den diinnen Chromo- 
somen die Nucleinséure bereits wohlgeordnet ist, ihre Doppelbrechung 
aber erst auf einem gewissen Entquellungszustand zutage tritt. Mit 
der Entquellung des Kernes werden die Chromosomen immer dichter 
aufeinander gepreBt und ordnen sich dabei wesentlich parallel der Lange 
des Kopfes, der damit mehr und mehr einheitliche Ausléschung erhilt. 

Jetzt zur Doppelbrechung der Chromosomen in den Speicheldriisen 
von Chironomus! Die optische Anisotropie ihrer Chromomeren wurde 
von H. ULiricn ? 1936 entdeckt; die Zwischensubstanz trat im dunklen 
Sehfeld des Polarisationsmikroskops nicht deutlich hervor, obwohl 
gelegentlich einige Fasern bemerkbar waren. Nun liegen bekanntlich 
bei Chironomus die Verhaltnisse so, daB in einzelnen Fallen (bei be- 
stimmten Rassen ?) die Chromosomen schon in der vdllig frischen Driise 
sichtbar sind, bei anderen aber erst mit dem Absterben der Zellen hervor- 
treten; nach letzter Aré verhielt sich auch ULLRICHs Material, das in 
physiologischer Kochsalzlésung oder Paraffinédl beobachtet wurde; erst 
mit. dem Sichtbarwerden der Chromosomen in gewoéhnlichem Licht 
zeigte sich auch ihre Doppelbrechung. Offenbar hangt das Sichtbarsein 
der Chromosomen mit sehr geringen physikochemischen Anderungen im 
Zellmilieu zusammen, die in die Breite des physiologischen Geschehens 
fallen. 

Darauf konnte ich an dem gleichen Objekt * nach dem Sichtbar- 
werden der, Chromosomen: und, besonders iiberzeugend, nach Entquellen 
in-Alkohol und Uberfithren in Balsam das Vorzeichen der Doppelbrechung 
der Chromomeren' bestimmen:’ Es erwies sich als negativ in bezug auf die 
a Wore, E.: Die Anordnung ‘der Chromosomen im Spermienkern von Dicra- 
nomyjia trinotata Mztc. Chromosoma 1, 336—342 (1939). — ? Uttricu, H.: Einige 
Beobachtungen ijiber Doppelbrechung an lebenden Protoplasten, an verschiedenen 
Zellorganellen, sowie der Zellwand. Planta 26, 311—318 (1936). — * Scumupr, 


W. J.: Zur Doppelbrechung der Chromosomen in den Speicheldriisenkernen der 
Chironomuslarven. Naturwiss. 25, 506, 507 (1937). 
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Lange der Chromosomen, woraus ich! gema®$ den bekannten optischen 
Eigenschaften von Nucleinséiuregelen und -lésungen den SchluB zog, 
daB die Nucleinséuremolekeln, entgegen der Ansicht von WriNcH, nicht 
quer, sondern Langs im Chromosom verlaufen. Ich gebe hier die in meiner 
ersten Mitteilung beigefiigten Bilder nach einem Balsampraparat als 
Abb. 4 nochmals wieder. Teilfigur a zeigt das Verhalten zwischen ge- 
kreuzten Nicols allein, Teilfigur b die Wirkung einer drehbaren 1/16/- 
Glimmerplatte. In beiden 
Fallen erkennt man deut- 
lich die doppelbrechenden 
Chromomeren, mit den be- 
kannten Unterschieden in 
Dicke und Reihung der 
einzelnen Scheiben. Der 
Gangunterschied der Chro- 
momeren liegt in diesem 
Praparat bei etwa 2 my. 

Weiter sahen die ne- 
gative Doppelbrechung 
Kuwaba und NAKAMURA 
eH (siehe bei Kuwapa? 1937, 


Abb, 4aund e Chironomus, Speicheldrisenkern (in situ §. 400). Ebenfalls nach 
Balsam eingeschlossen: a zwischen gekreuzten ‘Nicols, H. H. PrerrrEr® sind die 
b desgleichen unter Wirkung einer drehbaren 1 /164- Chromomeren negativ dop- 
Glimmerplatte. 370:1. [Nach W. J. SCHMIDT: a * 

Naturwiss. 25, Abb. 1, 507 (1937).] pelbrechend, die Zwischen- 

stiicke dagegen nahezu 

oder vdéllig isotrop. Dann habe ich‘ gelegentlich von Versuchen 
zur Herstellung geeigneter Dauerpraparate nochmals sichergestellt, 
daB auch am frischen Objekt die negative Doppelbrechung der Chromo- 
meren einwandfrei zu erkennen ist. Schon damals stellte ich eine Auf- 
nahme eines frischen Objektes (ganze Driise in K6rperfliissigkeit) zwischen 
gekreuzten Nicols her, die ich hier als Abb. 5 veréffentliche; die auf- 
leuchtenden Chromomeren sind deutlich zu erkennen. Gegeniiber 
solchen positiven und mit Abbildungen belegten Befunden kann die 
Angabe von C. Guarescut®, das Kerngeriist der Speicheldriisen von 





1 Scumipt, W.J.: Doppelbrechung und Réntgendiagramm der Nucleinsaéure 
und Feinbau der Chromosomen. Naturwiss. 26, 413 (1938). — ? Kuwapa, Y.: 
The hydratation and dehydratation phenomena in mitosis. Cytologia, Fujii- 
Jub.-Vol. 389—402. — ? Preirrer, H. H.: Studies on Chironomus chromosoms 
with the polarizing microscope. Nature (Lond.) 148, 335 (1939). — * Scumupt, 
W. J.: Herstellung von Praparaten zur polarisationsoptischen Untersuchung der 
Chromosomen in den Speicheldriisenkernen der Chironomuslarven. Z. Mikrosk. 
56, 1—7 (1939). — * Guarescut, G.: Il nucleo delle ghiandole salivari delle larve 
di Chironomus plumosus studiato in campo oscuro, al luce polarizzata e con la rea- 
zione di Frutgen. Atti Accad. naz. Lincei (6) 27, 297—302 (1938). 
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Chironomus verschwinde zwischen gekreuzten Nicols vollkommen, 
wohl nicht als der regelmaBige Befund geiten, ja vielleicht ist der negative 
Ausfall seiner Priifung nur auf unzureichende Untersuchungsmittel 
zurickzufihren. } 

Ferner liegen Angaben iiber Anderungen der Doppelbrechung der 
Chironomus-Chromosomen nach Eingriffen vor: Nakamura? sah Um- 
kehr des Vorzeichens von negativ zu positiv, in einigen Fallen infolge von 
Druck auf die Chromosomen, in anderen aber in nicht naher erlauterter 
Abhangigkeit von bestimmter Vorbebandlung. 
Nach H. H. Preirrer (1939 a. a. O.) wird die 
Doppelbrechung von Chromosomen, die in Pa- 
raffindl ausgedriickt wurden, deutlicher, wenn 
sie mit einer Mikronadel stark gedehnt wurden; 
nach dem Aufhéren des Zuges verkiirzen sich die 
Chromosomen wieder, aber nicht bis auf die ur- 
spriingliche Lange. Weiter hebt H. H. Preirrer? 
(1940) hervor, daB die erzielte Verlingerung 
wesentlich auf Kosten der zwischen den Chro- 
momeren gelegenen Abschnitte geht, wahrend 
die Chromomeren nicht meBbar verandert werden. 
Daraus schlie8t PreirFrER, daB die Proteinketten 
zwischen den Chromomeren sich in gefalteltem 
(x)-Zustand befinden, in den Chromomeren 
selbst aber in gestrecktem (f)-Zustand. ‘Gs. Obes Bot 

SchlieBlich sei noch gesagt, daB auch fiir — pr age Ppt Paces Teg 
die Speicheldriisenchromosomen von Drosophila  schen gekreuzten Nicols: 
ein positiver polarisationsoptischer Befund vor- e@%tive | Doppelbrectung 
liegt; freilich konnte E. ALTENBURG*? an den 
Scheiben keine Doppelbrechung wahrnehmen; aber der in solchen Unter- 
suchungen sehr erfahrene Beobachter F. O. Scumirré stellte mit seinem 
Mitarbeiter Heys zwischen den Chromomeren schwache positive Doppel- 
brechung fest, wofiir die Dehnung der Chromosomen bei der Praparation 
zum Teil verantwortlich sein mége; eine nahere Veréffentlichung dieser 
vorlaufigen Mitteilung ist meines Wissens bisher nicht erfolgt. 

Es scheint mir, riickblickend auf die geschilderten Befunde bei 
Chiromonus, nicht zutreffend, sie als ,,widersprechende Ergebnisse“ 
zu kennzeichnen, wie CASPERSSON (a.a.O. 8.610) tut; denn gerade 





1 Kuwapa, Y. and T. Nakamura: Behavior of chromonemata in mitosis. 
VIli. The major spirals in diakineais. Cytologia 9, 18—34 (1938). — ? PFEIFFER, 
H. H.: Mikrurgische Versuche in polarisiertem Lichte zur Analyse des Feinbaues 
der Riesenchromosomen von Chironomus. Chromosoma 1, 526—530 (1940). — 
3 ALTENBURG, E.: The isotropic character of salivary chromosome. Amer. Naturalist 
71, 609, 610 (1937). — ‘4 Scumrrt, F. O.: Optical studies on the molecular 
organizaton of living systems. J. appl. Physics 9, 109—117 (1938). 
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die Aussagen jener Forscher, die sich regelmaBig des Polarisations- 
mikroskops bedienen, stimmen iiberein. 

Unter dem FinfluB von Alkohol und nachfolgender Aufhellung kann 
sich die Doppelbrechung der Chironomus-Chromosomen erheblich steigern ; 
maB ich doch (W. J. Scumipt 1939a.a.O.,8.5) im Durchschnitt Gangunter- 
schiede von etwa 10 my, ja in einzelnen Fallen solche tiber 20 mu. Der- 
artige Wirkung des Alkohols tritt aber nur bei einem bestimmten Vor- 
gehen ein; insbesondere gelang es mir niemals, durch einfaches Ein- 
werfen der Driise in absoluten Alkohol so starke Doppelbrechung zu 








Abb. 6aund b. Chir Speicheldriisenkern (in situ der ganzen Driise). a frisch in 
gewohnlichem Licht, b eine &bnliche Zelle nach Entquellung in Alkohol zwischen gekreuzten 
Nicols. 659 :1 [b nach W. J. Scumipt: Z. Mikrosk. 56, Abb. 3, Taf. I (1939).] 


erzielen. Wie ich des Naheren ausgefiihrt habe (W. J. Scumipt 1939), 
miissen die Chromosomen zunachst durch den Alkohol fiziert, d.h. 
die bestehende Lagerung ihrer Elemente gesichert werden, und dann 
erst darf entquollen werden. Dabei nimmt die Dicke — aber nicht die 
Lange — der Chromosomen erheblich ab, d.h. die Entquellung verlauft 
ausgesprochen anisodiametrisch; wie ein Vergleich des frischen Objektes 
(Abb. 6a in gewodhnlichem Licht) mit dem entquollenen (Abb. 6b: in 
polarisiertem Licht) lehrt, verringert sich der Querschnitt auf etwa 
ein Viertel, und zwar geschieht das durchaus gleichmaBig in der ganzen 
Lange des Chromosoms, also auch in den Chromomeren. Anisodia- 
metrische Quellung kennzeichnet aber, wie wir seit NAGELIs grund- 
legenden Erérterungen wissen, geordneten Feinbau, und zwar ist bei 
einem fadigen Gebilde, dessen Quellungs- bzw. Entquellungsmaximum 
senkrecht zur Achse liegt, auf fibrilldren Feinbau zu schlieBen; dafiir 
sprechen ja auch die mikroskopischen Ermittelungen am Chironomus- 
chromosom etwa die von H. BavER?. 


1 Bauer, H.: Der Aufbau der Chromosomen aus den Speicheldriisen von 
Chironomus Thummi Kierrer. (Untersuchungen an das Riesenchromosomen der 
Dipteren I.) Z. Zellforsch. 28, 280—313 (1936). 
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Unméglich kénnte die Entquellung des Chromosoms — und zwar 
auch innerhalb der Chromomeren — stets zu einem Faden von gleich- 
maBig verringerter Dicke fiihren, wenn nicht von vornherein Faser- 
struktur vorlage. Auch die Erhaltung der feineren Gliederung (Hohe, 
Abstand der Chromomeren) — deren Vorhandensein schon an sich 
ohne geordneten Feinbau schwer verstandlich ware — drangt zu der 
Auffassung, daB bereits im frischen Zustand des Chromosoms eine fein- 
bauliche Ordnung gegeben ist, die durch die Ent- 
quellung zu optischer Ausprigung kommt (Abb. 7). 
Wie sollten wirr gelegene Nucleinsiureketten sich 
stets langs im Chromosom ordnen -— was gleich- 
maBige Ausléschung nach der Lange und Vorzeichen 
bezeugen —, wenn nicht mindestens dem Proteinan- 
teil ein Feinbau zukaime, der die Grundlage fiir die 
regelmaBige Anordnung der vorher angeblich wirr ge- 
lagerten Nucleinséureketten abgibe? Da nun weiter 
nach geltender Ansicht die Nucleinséure in salzartiger 
Bindung zum Protein steht, so erscheint es nicht aries 
zulassig, nur mit geordnetem Protein aber wirrer oat eines (in 
Nucleinséure im frischen Chromosom zu _ rechnen; Drésé)mcitAlkohol 
wenn schon das Protein geordnet ist, dann muB es a und 

° ° ° am. iiber- 
auch die Nucleinsaure sein. fihrten Speichel- 

Die Verstaérkung der bereits im frischen Zustand dana ps. 
vorhandenen negativen Doppelbrechung der Chirono- _ kreuzten Nicols. 
mus-Chromomeren durch Entquellung in Alkohol und at SB Soe 9 
nachfolgende Aufhellung kann also meiner Ansicht 42. Mikrosk. 56, 
nach nicht auf Ordnung wirrer oder so gut wie wirrer (1939).] 
Nucleinsaéureketten beruhen. Ich stelle mir vielmehr 
vor, daB bereits im frischen Chromosom Faserstruktur besteht der- 
art, daB die Fadenmolekeln des Proteins und der Nucleinséure unter 
salzartiger Bindung nach der Linge des Chromosomas parallelisiert 
sind, zugleich aber in geregelter Weise seitlich zusammenhangen. 
Durch die sehr starke Quellung ist aber das Gefiige auBerst locker, 
reichliches Wasser eingelagert, sei es zwischen Biindeln von Molekeln 
oder vielleicht sogar zwischen einzelnen; Querverbindungen wurden 
hier und da gelést, so daB in kleineren Bereichen mancherlei Ver- 
lagerungen vor sich gingen. Tritt nun die Entquellung ein, so nahern 
sich die Kettenmolekeln, es kommt an vielen Stellen zu ihrer raum- 
gittermaBigen Vereinigung, was Verstéarkung der negativen Eigen- 
doppelbrechung nach sich zieht, die schlieBlich iiber die auch vorhandene 
positive Formdoppelbrechung die Oberhand gewinnt. Es wird also 
meiner Ansicht nach durch die Entquellung eine bereits bestehende Faser- 
struktur verbessert. Zum Vergleich méchte ich hinweisen auf das (theo- 
retisch freilich noch nicht restlos geklarte) Verhalten eines in Schwefelsdure 


7* 
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gequollencn menschlichen Kopfhaares!; seine lineare Gestalt und viele 
histologische Einzelheiten sind erhalten geblieben; bei fast unver- 
anderter Lange ist der Querschnitt gegeniiber dem natiirlichen Zustand 
bedeutend vergréBert, die positive Doppelbrechung (wesentlich Eigen- 
doppelbrechung) so gut wie erloschen. Durch Auswaschen in Wasser 
und Zugabe von Ammoniakwasser tritt Entquellung ein und die Doppel- 
brechung stellt sich wieder her, wenn auch nicht in der alten Hohe. 
Obwchl unsere Einsichten in diesen Vorgang noch nicht abgeschlossen 
sind, diirfte er doch wesentlich auf intramicellarer Quellung beruhen, 
auf Lésung eines Teiles der raumgittermaBigen Bindungen zwischen 
den Keratinketten, was die Eigendoppelbrechung stark herabsetzt. 
OnaRA ? rechnet auch mit chemischer Veranderung des Keratins. Jeden- 
falls wiirde wohl niemand aus dem Verlust der Doppelbrechung schlieBen 
wollen, daB8 der Feinbau des Haares durch den Eingriff wirr geworden 
ware und die Entquellung daraus wieder ein nach bestimmter Richtung 
geordnetes Gebilde herstelle. 

Wenn man erwagt, daB die durchgehende Langsspaltbarkeit der 
Chromosomen, die gerade bei den Speicheldriisenchromosomen in der 
endomitotischen Vermehrung des Genonemas zum Ausdruck kommt, 
bei Annahme von Faserstruktur ohne weiteres verstandlich ist, daB 
auch die Spiralisierung bei einer Faser durch Torsionsvorgange sich 
erklaren 14Bt, daB die anisodiametrische Entquellung und die Doppel- 
brechung nachdriicklich fiir Faserstruktur sprechen, so kann ich CasPERs- 
son nicht beistimmen, wenn er die Anwesenheit langsverlaufender 
Polypeptidketten als ,,rein hypothetisch“‘ bezeichnet (a.a.O. S. 616) 
und ebensowenig, wenn er annimmt, daB in den Chromomeren der 
Speicheldriisenkerne die Nucleinsiureketten regellos in verschiedenen 
Richtungen orientiert seien (a. a. O. 8. 616), und wenn er es fiir wenig 
wahrscheinlich halt, daB die Polypeptidketten in den Scheiben ziemlich 
gerade angeordnet waren. Vielmehr méchte ich — solange sie nicht 
durch eine bessere abgelést wird — die PRzIBRAM-KOLTZOFF-WRINCHsche 
Vorstellung vom Feinbau des Chromosoms als eine Arbeitshypothese 
beibehalten: das Chromosom ist ein Biindel von Polypeptidketten, in 
dem an bestimmten Stellen Nucleinsiureketten eingelagert sind, frei- 
lich nicht, wie WriNcH wollte, quer, sondern ldngs, wie das zuerst von 
mir (W. J. Scumipt *) und Frey-Wyss.ine ‘ ausgesprochen worden ist. 
Das von mir > entworfene Schema vom Feinbau der Chromosomen, das 
sich auf die Befunde bei Chironomus stiitzt (Abb. 9 a. a. O.), ist selbst- 


1 Scumipt, W. J.: Menschliche Haare im polarisiertem Licht. Mikrokosmos 
19, 65—69, 89—93 (1926). — ? Onara, K.: Uber den Feinbau der Wolle. Mel- 
liand Textilber. 1940, Nr 1. — #% Siehe hier Anmerkung 1, 8. 96. — ‘4 Frey- 
Wysstine A.: Submikroskopische Morphologie des Protoplasmas und seiner 
Derivate. Protoplasma-Monographie (Berlin) 15 (1938). — 5 Scumipt W. J.: Der 
molekulare Bau der Zelle. Nova Acta Leopold, N. F. 7, 1—24 (1939). 
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verstandlich in allem, was iiber die Lingsorientierung von Protein- und 
Nucleinsiuremolekeln hinausgeht, durchaus vorlaufig. So stimme ich 
gern z. B. dem SchluB zu, den H. H. Preirrer (1939 a. a. O.) aus seinen 
Dehnungsversuchen gezogen hat, daB in Chromomeren und Zwischen- 
stiicken der Streckungsgrad der Polypeptidketten verschieden sei. 


Die aus Casperssons bahnbrechenden Forschungen iiber die EiweiB- 
und Nucleinsdiureverteilung im Kern und ihren Wandel im Zyklus der 
Zellteilung gezogenen Schliisse geben keinen Hinweis auf Faserstruktur 
des Chromosoms; sie scheinen sie mir aber auch nicht auszuschliefen. 
GewiB braucht die unter Beteiligung der Nucleinséure ablaufende 
Proteinsynthese nicht als ein im Mikroskop sichtbares Polarisations- 
phainomen zutage zu treten (Caspersson, 8.618, a.a.O.); halt es 
CASPERSSON doch fiir wahrscheinlich, daB die wirksamen Ketten so 
klein sind, daB die Orientierung in mikroskopisch nicht mehr beobacht- 
baren Gebieten stattfindet. Aber als Ergebnis der polarisationsoptischen 
und réntgenographischen Feinbauforschung stellt sich mehr und mehr 
heraus, daB Form und molekulare Ordnung der cytologischen Strukturen 
innig zusammen hangen. Wenn das nun schon bei manchen physio- 
logisch nebensachlichen Strukturen der Fall ist, dann ware es seltsam, 
wenn die Chromosomen, deren feinere Differenzierung die mikroskopische 
Forschung immer mehr an den Tag bringt und die Vererbungslehre 
verlangt, in diecem Punkte zuriickstiinden. Halt CaspErsson doch 
selbst wahrend der Mitose eine strenge Orientierung fiir méglich (a. a. O. 
S. 618). 


II. Vergleich der Leistungsfahigkeit der polarisationsoptischen Untersuchung 
bei gewéhnlichem Licht mit der Messung der dichroitischen Absorption 
im ultravioletten Licht. 

CASPERSSON (a. a. O. S. 614) hebt als generellen Unterschied seines 
Untersuchungsverfahrens — d.h. der Messung des Ultraviolettdichrois- 
mus — gegeniiber gewodhnlicher polarisationsmikroskopischer Unter- 
suchung hervor, daB es chemisch spezifisch sei, den Grad der Orientierung 
zu messen erlaube und viel gréfere Empfindlichkeit besitze als das andere. 

Zu diesen drei Punkten sei mir gestattet, folgendes zu bemerken: 
Wie allgemein bekannt, gibt das -Absorptionsspektrum eines Koérpers 
ein sehr bequemes Mittel zum Unterscheiden und Wiedererkennen 
chemischer Verbindungen. Das gilt ebenso fiir die Absorption einfach 
brechender K6rper, wie fiir die dichroitische Absorption doppelbrechender 
K6rper, welch letzte durch zwei, nimlich die den beiden Schwingungs- 
richtungen zugehérigen Absorptionsspektren gekennzeichnet wird. Es 
besteht darin aber nicht ein genereller Unterschied gegeniiber der Unter- 
suchung der Dispersion, die ja mit der Absorption in komplexer Weise 
zusammenhangt; auch die Dispersionskurve eines einfach brechenden 
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KG6rpers oder die zwei, den beiden Schwingungsrichtungen eines doppel- 
brechenden Kérpers zugehérigen Kurven — deren Differenz die Dis- 
persion der Doppelbrechung ergibt — kennzeichnen eine Substanz in 
ahnlicher Weise. Es kommt nun auf das besondere Objekt und darauf an, 
in welchem Spektralgebiet man untersuchen will, ob die Priifung der 
Absorption oder der Dispersion den Vorzug verdient. Der Mineraloge 
z. B., der meist in sichtbarem Licht arbeitet, bestimmt seine Mineralien 
vornehmlich an Hand der Doppelbrechung, waihrend ihm der Dichrois- 
mus nur gelegentlich wertvolle Dienste leistet. Da aber die sehr charakte- 
ristische und starke Absorption der Nucleinsiure dem ultravioletten 
Gebiet angehért und die Untersuchung der Doppelbrechung im Ultra- 
violett heute noch auf Schwierigkeiten st6Bt, so kommt fiir diesen 
Spektralbereich Messung des Dichroismus in Frage; fiir das gew6hnliche 
Licht aber ist die Messung der Doppelbrechung der einzig gehbare Weg, 
da hier eine spezifische Absorption fehlt. Es scheint mir daher nicht 
anzugehen, die Messung des ultravioletten Dichroismus schlechthin als 
der Messung der Doppelbrechung iiberlegen hinzustellen. Eine Be- 
sonderheit der dichroitischen Absorption organismischer Objekte in 
gewohnlichem und ultraviolettem Licht besteht darin, da8 das Krafte- 
verhaltnis von Form- und Eigendoppelbrechung hierbei keine wesent- 
liche Rolle spielt. Das ist einerseits ein Vorzug, andererseits aber auch 
ein Nachteil gegeniiber der Priifung der Doppelbrechung, weil die Analyse 
des Zusammenwirkens von Form- und Eigendoppelbrechung wichtige 
Ansatzpunkte fiir die Strukturermittelung gibt. 

Hervorgehoben sei auch noch, daB® die polarisationsmikroskopische 
Untersuchung am lebenden und frischen Objekt ansetzen kann. CASPERS- 
son (a.a.O. 8.615) dagegen behandelt sein Material mit lanthanhal- 
tiger Essigsaure. 

Wenn die Absorptionskoeffizienten der Thymonucleinsiure bekannt 
sind, so 14Bt sich, wie CAspERSSON (S. 614 a. a. O.) ausfiihrt, auch der 
Orientierungsgrad messen. Man muB aber den Orientierungsgrad des 
Testobjektes kennen }. : 

CASPERSSON geht fiir die Ermittelung des Extinktionskoeffizienten 
im maximal geordneten Zustand von einem Praparat aus, das er so her- 
stellte: Ein Gel wurde zwischen 2 Quarzglasern stark ausgestrichen und 


1 Es gibt aber meines Wissens bisher nur ein Verfahren, das dies theoretisch 
mit voiler Sicherheit erlauben wiirde, namlich die Priifung, ob die Formdoppel- 
brechung eines Mischkérpers aus zwei Komponenten, deren Brechzahlen und Volum- 
verhaltnisse bekannt sind, den von der Wrenerschen Formel verlangten Wert 
erreicht. Uber die praktische Méglichkeit, unbekannte Eigenschaften eines Misch- 
kérpers nach der WrenERschen Theorie quantitativ zu ermitteln, hat sich freilich 
einer der besten Kenner des Verfahrens [FREY-Wysstine: Analyse der Formdoppel- 
brechungskurven. Kolloid.-Z 90, 33—40 (1940)] sehr skeptisch geauBert. Man er- 
sieht aber hieraus, daB es auch an Hand der Doppelbrechung méglich ist, den 
Orientierungsgrad zu bestimmen. 
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rasch luftgetrocknet. Da nun die Quotienten aus den Extinktions- 
koeffizienten beider Schwingungsrichtungen fiir 2650 A zwischen 1,5 
und 1,6 lagen, so schlieBt Caspersson (S. 613 a.a.0O.), freilich nach 
Erwagung einiger Bedenken, daB bei diesem Wert die Orientierung 
der Molekeln nahezu vollstandig sei, und 1,5 und 1,6 das Verhialtnis 
sei, das eine Nucleinsauremolekel aufweisen wiirde. 

Ich méchte bezweifeln, daB man in der geschilderten Weise geniigend 
orientiertes Material gewinnen kann. Ich besitze namlich Thymonuclein- 
sdurestreifen von etwa 1cem Lange und mehreren Millimetern Breite, 
die durch Ausziehen von Bandern der Gallerte im Dehnungsapparat 
hergestellt und im gedehnten Zustand durch absoluten Alkohol ent- 
quollen wurden; bei Priifung im Polarisationsmikroskop léschen sie 
fast so gleichmaBig wie ein Kristall aus. Im Vergleich zu der Orien- 
tierung, die CaspERssONs Dichroismusaufnahme (Abb. 1, S.611) dar- 
bietet, miiBte man diese Praéparate nach der Doppelbrechung beurteilt, 
als geradezu ideal gerichtet ansehen. Dem widerspricht aber die réntgeno- 
graphische Priifung; als ich nimlich vor einigen Jahren derartige Proben 
an Herrn Prof. AstBury in Leeds schickte, damit er ein Réntgendia- 
gramm aufnehmen moge, gelang dies nicht in befriedigender Weise. 
Diesen paradoxen Befund kann ich mir nur so erkléren, daB neben gut 
ausgerichteten Material auch véllig ungeordnetes (vielleicht als aufge- 
kniuelte Molekeln) vorhanden ist, was optisch verborgen bleibt. 

Auch ist zu beachten, daB der Dichroismus aufgehoben bzw. bedeu- 
tend gesenkt wird, wenn benachbarte Ketten sich unter 90° oder an- 
nahernd rechtwinkelig iiberkreuzen. Das kann z. B. bei Schlangelung 
im ganzen parallelisierter Fadenmolekeln in zahlreichen kleinen Be- 
reichen geschehen, so daB trotz allgemeinen Ldngsverlaufes der Nuclein- 
sauremolekeln ihr Dichroismus schwach erscheinen kann. 

Infolge des ultravioletten Dichroismus werden auch alle Schliisse 
auf Nucleinsaéuregehalt, die auf summarischer Messung der Absorption 
(fiir beide Schwingungsrichtungen zugleich) im Ultraviolett beruhen, 
mit einem Fehler belastet, da das Ma8 der Absorption auch von dem 
— unbekannten — Orientierungsgrad der Molekeln abhangt. 

Weiter ist heute noch nicht méglich, aus der Strémungsdoppelbrechung 
einer Lésung ‘auf die Doppelbrechung ihres Gels oder auf die einer ein- 
zelnen Molekel quantitativ zu schlieBen, wie CASPERSSON (S. 614 a. a O.) 
es tut. Denn in einem gut geordneten Gel tritt nach allgemeiner rént- 
genographischer Erfahrung weithin raumgittermaBige Ordnung ein; 
es bleibt aber unbestimmt, welche quant‘tative Anderung die Doppel- 
brechung durch diesen Vorgang erfahrt. Ferner ist bei Strémungs- | 
doppelbrechung von Fadenmolekeln auch stets mit positiver Form- 
doppelbrechung zu rechnen. Wahrend aber diese sich bei einem geordneten 
Gel durch geeignete Imbibition ausschalten 148t, stehen fiir eine derartige 
Priifung der Str6mungsdoppelbrechung nur selten lésende Flissigkeiten 
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geeigneter Brechzahl zur Verfiigung, und stets mu8 auch mit einer 
Verainderung der Teilchen beim Wechsel des Lésungsmittels gerechnet 
werden. Es gehen also in derartige Berechnungen mancherlei Un- 
sicherheiten ein, die es zur Zeit kaum méglich machen diirften, auanti- 
tative Werte zu erhalten. 

CASPERSSON meint, daB sein Verfahren hinsichtlich der Ermittlung 
einer bestehenden Orientierung viel feiner sei als die Priifung auf Doppel- 
brechung; denn die Verminderung des Extinktionskoeffizienten, die 
durch den Dichroismus bedingt wird, entspreche in der Lichtabnahme 
40%, was sich in der verwendeten Apparatur mit der Genauigkeit von 
einigen Prozent bestimmen lasse. Ein Gangunterschied von 2 my (S. 610 
a.a.O.) bzw. 6 mu (S.614 a.a. 0.) liege wohl an der Grenze dessen, 
was selbst ein Erfahrener mit Sicherheit messen k6nne. 

Die Leistungsfahigkeit der polarisationsoptischen Methode, d.h. das 
geringste MaB von Doppelbrechung, das noch erkannt und gemessen 
werden kann, hat unter anderem KOENIGSBERGER! nadher untersucht. 
Nach ihm liegt die Empfindlichkeit der Halbschattenvorrichtung von 
CaLDERON bei 1/2002; umgerechnet fiir die konventionelle mittlere 
Wellenlange des sichtbaren Lichtes von 550 my betragt sie also etwa 
2,25 mu Gangunterschied. Bei dem Kompensator nach BRACE ermittelte 
KOENIGSBERGER den entsprechenden Wert zu 3-10-*A= 0,16 mu, 
bei der von KOENIGSBERGER selbst angegebenen Glimmerplatte zu 
1,10-* 2 = 0,0605 mu. Die letztgenannte Einrichtung zusammen mit 
dem Kompensator nach BaBInet-BioT erlaubte KOENIGSBERGER noch 
Gangunterschiede von 1/10 000 4 messen, also von 0,055 mu = 0,55 A. 
Man beachte, da dieser Gangunterschied eine Strecke von der GréBen- 
ordnung eines Atomdurchmessers darstellt! Die MeBgenauigkeit hat 
KoENIGSBERGER in seiner letzten Mitteilung als + 3/10 000 2 = + 1,65 A 
angegeben. Auf jeden Fall unterschdtzt also CASPERSSON die Feinheit 
des polarisationsmikroskopischen Untersuchungsverfahrens ganz be- 
deutend. Setzt man die MeBgenauigkeit selbst nur. mit 2 A an, so wiirde 
sich ein Gangunterschied eines Objektes von 2 mu (wie bei frischen 
Chironomus-Chromosomen) bis auf 10% genau bestimmen lassen. Es 
besteht also kein wesentlicher Unterschied in der Mefgenauigkeit des 
ultravioletten Dichroismus und der Messung der Doppelbrechung im 
sichtbarem Licht. Freilich erkenne ich gerne an, da8 das CasPERSsoNsche 
Verfahren den Vorzug besitzt, daB die Photometrierung auf elektrischem 
Wege erfolgt, gegeniiber dem individuellen physiologischen Zustande 
des Beobachters bei visueller Messung der Doppelbrechung. 

Die von KoENIGSBERGER angegebene hochempfindliche EKinrichtung 
148t sich nur mit einem Aufsatzanalysator beniitzen, was besonders 

1 KOENIGSBERGER, J.: Vorrichtung zur Erkennung und Messung geringster 
Doppelbrechung. Zbl. Min. 1908, 729—730. — Nachtrag beziiglich Okular und 
Kompensator zur Erkennung und Messung geringster Doppelbrechung. Zbl. 
Min. 1909, 249, 250. — Nachtrag zu ,,Vorrichtung zur Erkennung und Messung 
geringster Doppelbrechung. Zbl. Min. 1909, 746, 747. 
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bei starken Okularen ermiidend ist. Ich bediene mich daher der dreh- 
baren Glimmerplatte nach Brace bzw. KOnLER!, deren Empfindlichkeit, 
wie bei allen derartigen Einrichtungen, mit abnehmender Dicke der 
kompensierenden Platte steigt. Zu Messungen dient mir ein 1/10 A- 
Glimmerkompensator, wie ihn die Leitz-Werke zum Gebrauch im Tubus- 
schlitz in den Handel bringen, zum Nachweis der Doppelbrechung 
und zur Bestimmung des Vorzeichens schwachst doppelbrechender Ob- 
jekte eine 1/16 A-Glimmerplatte, die ich ohne MeBvorrichtung im Blenden- 
triger des ABBEschen Beleuchtungsapparates unterbringe. Ein Intervall 
der Teilung, dessen Zehntel mit Nonius abgelesen werden kénnen, ent- 
spricht bei der ersten Einrichtung 1,7 my, bei der zweiten wiirde es 1,19 my 
sein. Nun nimmt man Anderung am doppelbrechenden Objekt schon 
bei Bewegung der kompensierenden Platte um etwa 1/10 Intervall 
wahr, so daB die Empfindlichkeit der 1/10 A-Platte bei 0,17 my, der 
1/16-Platte bei 0,11 my liegt, also ungefaihr dem Wert entspricht, 
den auch KOENIGSBERGER fiir den Kompensator nach Brace angibt 
(0,16 my). 

Freilich ist selbstverstaindlich, daB die theoretische Leistungsfahigkeit 
einer Einrichtung nur in geeigneten Fallen erreicht werden kann, hier 
z. B., wenn das doppelbrechende Objekt von geniigendem AusmaB ist 
und im freien Sehfeld liegt. Die Einstellung auf Dunkelheit (die man 
iibrigens durch Benutzung einer Halbschatteneinrichtung noch ver- 
feinern kann — welche freilich wieder den Gebrauch eines Aufsatz- 
analysators nach sich zieht —) wird bedeutend schwieriger, wenn das 
doppelbrechende Objekt in zwar isotroper, aber nicht strukturloser 
Umgebung sich befindet, so z. B. bei den Speicheldriisenchromosomen, 
wenn die ganze Driise verwendet wird. Qualitative Beobachtung aber, 
also die Erkennung von Doppelbrechung und die Bestimmung thres 
Vorzeichens, 148t sich auch unter solehen Umstanden leicht vornehmen 2. 


1 Vgl. Kouter, A.: Ein Glimmerplattchen Grau I. Ordnung zur Untersuchun,; 
sehr schwach doppelbrechender Praparate. Z. Mikrosk. 38, 29 (1921). — Scumipt, 
W. J.: Polarisationsoptische Analyse des submikroskopischen Baues von Zellen 
und Geweben. ABDERHALDENs Handbuch der biologischen Arbeitsmethoden, Abt. V, 
Teil 10. S. 435—665. 1934. — ? Um eine Vorstellung von der Leistungsfahigkeit der 
polarisationsmikroskopischen Untersuchung zu geben, hatte ich an anderer Stelle 
(W. J. Scumipt: Polarisationsoptische Erforschung des submikroskopischen Baues 
tierischer Zellen und Gewebe. Verh. dtsch. zool. Ges. 1939, 303—389) angegeben 
(S. 345), daB man gemaB Beobachtungen an einem AstBurRyschen Film aus Eieralbu- 
min (1450 unimolekulare Schichten) noch die Wirkung einer Schicht mit nur 30 Lagen 
von Polypeptidketten wahrnehmen kénnte. Dabei hatte ich meine Messung (50 my) irr- 
tiimlich auf den einfachen Film bezogen, wahrend ich tatsaichlich am 8fach gefalteten 
Film beobachtet hatte.; Die genannte Zahl der Polypeptidketten ware also 8mal 
gréBer. Jedoch wurde. bei der Uberschlagsrechnung: davon ausgegangen, daB sich 
» bequem“ ein Ganzunterschied von 1 my nachweisen lasse, wihrend gemaB dem hier 
Gesagten der Wert 5—10mal kleiner ist; d. h. die Angabe ,,30 Lagen“ bewegt sich in 
der richtigen GréBenordnung. Da die Nucleinsaure eine sehr starke Doppelbrechung 
hat, diirite bei ihr die nachweisbare Mindestzahl der Molekeln in der Schichtdicke 
noch geringer sein. 
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Ich glaube, daB die Leistungsfahigkeit beider Verfahren namlich 
der Untersuchung der dichroitischen Absorption im ultravioletten und 
der Doppelbrechung im sichtbaren Licht, sich auch an einer Be- 
urteilung der Bildqualitait von Photogrammen durchfiihren lieBe, die 
unter ihrer Beniitzung hergestellt wurden. Die Abb. 3 bei CasPErs- 
son (S. 615 a. a. O.), die den orientierten Feinbau des chromati- 
schen Abschnittes des Spermienkopfes an einem Biindel von Samen- 
faden von einer Heuschrecke vorfiihrt, scheint mir doch sehr hinter dem 
zuriickzustehen, was die polarisationsoptische Methode im weiSen Licht 
leistet. und zwar sogar ohne Anwendung der hochempfindlichen kompen- 
sierenden Einrichtungen, vielmehr bei einfacher Betrachtung zwischen 
gekreuzten Nicols, freilich bei sehr hoher Lichtstaérke und méglichst 
polarisationsfreier Optik. Unter solchen Umstanden leuchtet namlich 
der chromatische Kopfabschnitt eines einzelnen frischen Heuschrecken- 
spermiums kraftig auf und ist in den morphologischen Details so zu 
erkennen, wie bei einer guten Farbung. Parrri (1932 a.a.O. 8.729) 
gibt als Gangunterschied des chromatischen Abschnittes bei 5 Heu- 
schrecken, namlich Tetigonia, Metrioptera, Oedipoda, Stenobothrus, 
Mecostethus Werte von 29—31 my fiir das frische Material ab, also einen 
Effekt, der eine ganz einwandfreie Abbildung des Objektes zwischen 
gekreuzten Nicols erlaubt. Es ist aber selbstverstandlich, da genaue 
Messungen an bestimmten kleinen Stellen eines mikroskopischen Objektes, 
dessen scharfe Abbildung voraussetzen. 

Im folgenden méchte ich die Leistungsfihigkeit des polarisations- 
optischen Verfahrens an einer Reihe von Bildern erlautern, die ich 
bereits vor Jahren aufgenommen, aber bisher noch nicht veréffentlicht 
habe. Es wiirde gewi8 zur Beurteilung des Wertes der beiden Verfahren 
fiir bestimmte Zwecke beitragen, wenn Herr Kollege CASPERSSON sich 
entschlieBen kénnte, ahnliche Aufnahmen einzelner Spermien im gemeinen 
oder polarisierten ultravioletten Licht zu machen, so daB man vergleichen 
kénnte, ob bei diesen Objekten die Untersuchung der Absorption bzw. 
des Dichroismus im Ultraviolett oder die Priifung auf Doppelbrechung 
im gewohnlichen Licht als das empfindlichere Verfahren zur Unter- 
scheidung von Einzelheiten sich erweist. 

In Abb. 8 gebe ich frische Spermien von Scala clathrus in Wasser 
wieder, die nur, um sie fiir die Aufnahme zur Ruhe zu bringen, durch 
Zugabe eines Tropfens Osmiumsiurelésung zum Praparat abgetétet 
wurden; das Bild der lebenden Spermien ist ganz dasselbe. Man sieht 
den chromatischen Abschnitt unter additiver Wirkung der drehbaren 
1/16 A-Glimmerplatte hell, geradezu grell, aufleuchten, waihrend das 
positive Spitzenstiick und der ebenfalls positive Schiwanstaden kom- 
pensiert sind, schwarz erscheinen. 

Abb. 9 wurde nach einem Balsampraparat aufgenommen. Teilfigur 
a und b gibt den chromatischen Abschnitt des Cymbuliaspermiums im 
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ganzen wieder, und zwar a zwischen gekreuzten Nicols, b unter Wirkung 
einer 1/16 A-Glimmerplatte; man erkennt wie der genannte Abschnitt 
spiralig gewunden ist und nach beiden Enden sich stark verjiingt. Abb. 9c 
stellt nun bei starker Vergr6Berung den an den Schwanzfaden an- 
stoBenden Teil des chromatischen Kopfabschnittes dar; unter Wir- 
kung der kompensierenden 1/16 A4-Glimmerplatte hebt er sich von 
dem Schwanzfaden auf das scharfste ab. 


Abb. 9a—c. Cymbulia, 
Spermien in Balsam: 
a zwischen gekreuzten Ni- - 
Abb. 8. Scala clathrus, Spermien frisch cols (nur der spiralig auf- 
in Wasser (mit Osmiumsiure abgetétet) gewundene chromatische 
zwischen gekreuzten Nicols unter Wir- Abschnitt sichtbar); b des- 
kung einer drehbaren 1/16 4-Glimmer- ___ gleichen unter Wirkung 
platte. Chromatin negativ inadditiver — einer drehbaren i/16 4-Glimmerplatte. c Teil des 
Stellung zum Kompensator, die iibrigen chromatischen Abschnittes mit unten ansetzen- 
Abschnitte positiv. 650: 1. den Schwanzfaden. a, b 370:1, c¢ 650:1. 





Um den Kontrast von Additions- und Subtraktionslage im gleichen 
Sehfeld vorzufiihren, gebe ich in Abb. 10 Spermien von Purpura in 
Balsam wieder, deren Verlaufsrichtung wesentlich nach zwei zueinander 
senkrechten Richtungen geht; es ware von Interesse zu versuchen, ob 
auch die dichroitische Absorption im ultravioletten Licht entsprechend 
differenzierte Bilder liefert. 

Ein weiteres sehr geeignetes Objekt zur Priifung dieser Frage stellen 
die Spermien von Paludina dar; ihr chromatischer Abschnitt ist in enger 
Spirale gewunden, so daB bei geeigneter Lage des Spermiums zu den 
Schwingungsrichtungen der Nicols und zur kompensierenden Platte 
gewisse Abschnitte der Spirale sich in Subtraktions-, andere aber in 
Additionsstellung befinden, so wie es Abb. lla bei schwacher, Abb. 11b 
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Abb. 10. Purpura, Spermien in Balsam unter Wirkung einer drehbaren 
1/16 4-Glimmerplatte, teils in Additions-, teils in Subtraktionslage. 370: 1. 





a b 
Abb. llaund b. Paludina, Spermien in Balsam, zwischen gekreuzten Nicols unter Wirkung 
einer drehbaren 1/16 4-Glimmerplatte. Nur der spiralig gewundene chromatische Abschnitt 
ist sichtbar. a 370:1, b 650: 1. 
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a 
Abb. 12aundb. Bos taurus, Spermien frisch, a zwischen gekreuzten Nicols, b unter Wirkung 
einer drehbaren 1/16 A4-Glimmerplatte. 650: 1. 
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bei starkerer VergréBerung darstellt; die Spirale scheint aus abwechselnd 
hellen und dunklen Stiicken zusammengesetzt. 

SchlieBlich gebe ich in Abb. 12 frische Spermien vom Stier wieder, 
aus dem Nebenhoden entnommen, und zwar a zwischen gekreuzten 
Nicols, b unter Wirkung der 1/16 A-Glimmerplatte. Aus dem Vergleich 
der beiden Abbildungen ergibt sich zunachst, daB Doppelbrechung am 
chromatischen Kopfabschnitt nur zu beobachten ist, wenn er seine 
Kantenansicht darbietet. Patrri (1932) wollte das auf die geringe 
Schichtdicke in Flachenansicht zuriickfiihren; jedoch erscheint es bei 
einem derartig geformten Gebilde wahrscheinlicher, da8 hier nicht 
fibrillarer Feinbau, sondern Folientextur vorliegt, also die optische 
Achse senkrecht zur Flache steht. (Beiliufig sei bemerkt, daB nach 
meinen noch unverdffentlichten Beobachtungen auch der schiissel- 
férmige Kern des Potamobiusspermiums Folienbau aufweist.) 


Betrachtet man nun den auf der Kante stehenden Kopf zwischen 
gekreuzten Nicols (Abb. 12a) in Diagonallage, so sieht man vom oberen 
und unteren Ende des chromatischen Abschnittes einen dunklen ,,Spalt“‘ 
ein Stiick weit in das hell aufleuchtende Gebiet vorspringen, ja es scheint 
manchmal fast so, als ob hier ein zusammenhangendes Gebilde den Kopf 
durchdrange. Bei Anwendung der drehbaren Glimmerplatte (Abb. 12b) 
und Kompensation des chromatischen Abschnittes tritt das geschilderte 
Gebilde im Negativ hervor; zwei helle punktartige Stellen an den beiden 
Enden des chromatischen Abschnittes sind durch eine helle Linie mit- 
einander verbunden. 

Es sei noch bemerkt, daB die benutzte 1/16 A-Platte einen maximalen 
Gangunterschied von 34 mu zu kompensieren gestattet; in den Abbil- 
dungen, welche das Objekt kompensiert (schwarz) zeigen, liegt also 
héchstens dieser Gangunterschied vor. 


Zusammenfassung. 

Im Hinblick auf die Darstellung CaspERssons ! wird folgendes heraus- 
gestellt : 

1. Eine nahere Priifung des Verhaltens isotropen oder positiv doppel- 
brechenden chromatischen Materials (Isosporenkerne von Radiolarien, 
Spermienképfe) lehrt, daB das Auftreten negativer Doppelbrechung 
nach. Behandlung mit Alkohol keineswegs stets auf Orientierung vorher 
wirrer Nucleinsdéureketten zu beruhen braucht, vielmehr in den genannten 
Fallen feinbauliche Ordnung (Faserstruktur) vorausgesetzt werden muf, 
trotz Mangels von (negativer) Doppelbrechung. 

2. Es werden die Griinde zusammengestellt, die eine solche Er- 
kldrung auch fiir das Chit hromosom naher legen als CASPERS- 
sons ‘Deutung. 
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3. Es wird gezeigt, daB Casprrsson die Leistungsfihigkeit der 
polarisationsmikroskopischen Untersuchung im gewodhnlichen Licht bedeu- 
tend unterschatzt hat; sie ist dem Casperssonschen Verfahren der 
Untersuchung des ultravioletten Dichroismus nicht wesentlich unterlegen, 
zumal in die Uberlegungen CaspERssons betreffend Ordnungsgrad 
Faktoren eingehen, die zur Zeit noch nicht quantitativ erfaBt werden 
kénnen. 

4. Es wird die Leistungsfihigkeit der polarisationsmikroskopischen 
Untersuchung in gewéhnlichem Licht an Photogrammen von Spermien 
vorgefiihrt und der Wunsch ausgesprochen, da8 zum Zweck des Ver- 
gleiches entsprechende Aufnahmen der dichroitischen wltravioletten Ab- 
sorption hergestellt werden mégen. 


1 CaspEeRssON: Chromosoma 1, 605—619 (1940). 














